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1.1. Metabolismo neto microbiano en el océano superficial 
 
Se denominan microbios a una gran variedad de organismos 
microscópicos unicelulares o formados por grupos de células, como son las 
bacterias, arqueas y protistas auto- y heterótrofos, y hongos. Estos 
organismos han sido cruciales para el desarrollo de la vida en nuestro 
planeta, ya que desde el comienzo de la vida en la Tierra, su actividad, en 
interacción con los procesos geofísicos (procesos tectónicos y atmosféricos), 
ha determinado la composición elemental de la superficie terrestre. De los 6 
elementos que constituyen la base de las macromoléculas biológicas (H, C, 
N, O, S y P), los flujos biológicos de los 5 primeros han estado mediados 
principalmente por las reacciones redox que tienen lugar en los procesos 
metabólicos microbianos (Falkowski et al., 2008). Por ello, las 
características redox del océano y la atmósfera actuales son el resultado de 
la retroalimentación entre los procesos geoquímicos y la evolución del 
metabolismo microbiano que han tenido lugar en los últimos miles de 
millones de años (Falkowski et al., 2008).  
Actualmente la actividad microbiana sigue teniendo un papel crucial 
en los ciclos biogeoquímicos de los principales elementos (figura 1.1), 
alterando su especiación y disponibilidad tanto en ambientes terrestres como 
acuáticos. Por eso, para conocer los procesos biológicos que regulan los 
ciclos de los elementos a nivel global, es de suma importancia comprender y 
cuantificar los procesos metabólicos microbianos, y de estos, los más 
relevantes por su universalidad son la fotosíntesis oxigénica y la respiración 
aeróbica (figura 1.1).  
-3-
Capítulo 1
Figura 1.1: Esquema representativo de la interconexión global entre los 
ciclos de los principales elementos químicos (H, C, N, O, S y  Fe) mediados 




La fotosíntesis es un proceso clave ya que a través de él los 
productores primarios sintetizan moléculas orgánicas a partir de otras 
inorgánicas, siendo el único proceso biológico conocido capaz de actuar 
como transductor de la energía solar (Falkowski et al., 2008). Por otro lado, 
mediante la respiración, los organismos (excepto los fermentadores 
estrictos) obtienen energía a partir de sustancias reducidas, por lo que la 
respiración representa el mayor sumidero de  materia orgánica de la biosfera 
(Williams y del Giorgio, 2005).  Ambos procesos se combinan en el ciclo 
del carbono, uno de los más importantes en la biosfera, ya que este elemento 
es el componente estructural esencial de todas las moléculas orgánicas. 
Parte de los procesos que conforman el ciclo del carbono tienen lugar en el 
océano, en el que las comunidades microbianas participan en la denominada 
bomba biológica. 
Se denomina bomba biológica al conjunto de procesos mediados por 
la biota oceánica que resultan en el transporte de C desde la superficie del 
océano hasta los sedimentos del fondo. Estos procesos incluyen la 
formación de esqueletos calcáreos (calcificación), la fotosíntesis, la 
respiración o la remineralización. Los organismos fotosintéticos habitan en 
la capa superficial del océano, allí donde la luz que penetra es suficiente 
para realizar la fotosíntesis (la denominada capa fótica), y a través de este 
proceso metabólico captan C inorgánico disuelto del agua y parte lo 
transforman en C orgánico particulado, una proporción del cual se hunde o 
se transporta hacia capas profundas. Por su parte, los procesos de 
remineralización y respiración producen CO2 a partir del C orgánico. El 
resultado del balance entre los procesos de fotosíntesis y respiración de 
organismos auto- y heterótrofos es la producción neta de la comunidad e 




actividad biológica, según sea la producción neta positiva (autotrofia: 
producción > respiración) o negativa (heterotrofia: producción < 
respiración) respectivamente. Puede ocurrir que los procesos de producción 
y respiración estén en equilibrio, por lo que el efecto neto sobre la 
concentración de C en el agua sería nulo (producción neta balanceada: 
producción = respiración). Por lo tanto, la cantidad de carbono que puede 
sedimentar y quedar atrapado en los fondos oceánicos depende en gran 
medida de la producción neta de la comunidad planctónica microbiana en 
las capas superficiales. Por otro lado, la capa fótica está en contacto directo 
con la atmósfera, por lo que la producción neta de las comunidades que en 
ella habitan está implicada en el intercambio de CO2 océano-atmósfera. Por 
todo ello, la cuantificación del metabolismo neto de las comunidades 
planctónicas, junto al conocimiento de su variabilidad y control, son 
necesarios para llegar a comprender el ciclo del carbono.  
Por otra parte, las comunidades microbianas marinas son responsables 
en gran medida de los servicios que los ecosistemas oceánicos prestan al ser 
humano. Se han denominado servicios de los ecosistemas a aquellos 
beneficios o utilidades que los ecosistemas naturales proporcionan a la 
sociedad humana (Ducklow, 2008 y referencias en él contenidas), y muchos 
de estos servicios esenciales son mediados por las comunidades microbianas 
(tabla 1.1). Gran parte de estos servicios están relacionados con la actividad 
fotosintética y la respiración microbiana marina, como la producción 
primaria (los organismos planctónicos marinos son responsables de cerca de 
la mitad de la producción primaria global), la descomposición o la 
regulación de la composición atmosférica y el clima (Ducklow et al., 2008) 
En resumen, para poder desentrañar completamente el funcionamiento 
del ciclo del carbono así como los servicios que los organismos microbianos  
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     Tabla 1.1: Principales grupos de m
icrobios y servicios que proporcionan cada uno de ellos. Tom
ado de la  
    tabla 2 en D
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oceánicos pueden proporcionar a la sociedad, es imprescindible cuantificar 
la producción neta de las comunidades microbianas del océano superficial,  
caracterizar su variabilidad y conocer los procesos que la controlan. 
 
1.2. El balance metabólico en el océano oligotrófico 
 
A pesar de la importancia que tiene la caracterización y cuantificación 
del balance metabólico oceánico, aún quedan importantes cuestiones sin 
resolver, como por ejemplo el balance metabólico neto en los giros 
oligotróficos oceánicos. La enorme superficie que ocupan estas regiones 
(60% de la superficie del océano) hace que, a pesar de su baja 
productividad, su contribución al total del carbono incorporado 
fotosintéticamente en el océano sea de aproximadamente el 30% (Longhurst 
1995). Además, estudios recientes predicen la expansión de las zonas 
oligotróficas del océano, debido al calentamiento global (Polovina et al., 
2008). Por lo tanto, los procesos metabólicos asociados a las comunidades 
planctónicas que habitan en las aguas de estos giros, son un factor clave para 
la circulción del carbono a escala global. Sin embargo, la caracterización de 
estos procesos es todavía hoy un tema controvertido. Ya en 1938, cuando 
Riley midió la producción neta en la región subtropical con el método de las 
botellas claras y oscuras, encontró tasas muy superiores a lo esperado dada 
la reducida biomasa fitoplanctónica característica de estas zonas (Riley, 
1938). Esta aparente incoherencia fue atribuida más tarde a la larga duración 
de las incubaciones que variaba entre 5 y 7 días y que podía causar la 
sobreestimación de las tasas metabólicas. Desde entonces hasta ahora, el 
metabolismo de la comunidad en estas regiones se ha estudiado utilizando 




o estimaciones biogeoquímicas, hasta estimaciones derivadas de 
observaciones remotas realizadas con satélites o bien resultantes de la 
aplicación de modelos. Aún así, las medidas en estas regiones lejanas siguen 
siendo pocas en comparación con las que se han realizado en regiones más 
accesibles como los sistemas costeros. Además, se observan importantes 
diferencias en el balance metabólico microbiano estimado con los distintos 
métodos, por lo que la caracterización de la producción neta de las 
comunidades microbiana en los giros oceánicos oligotróficos sigue siendo 
una materia pendiente en la oceanografía actual. 
 
1.3. Controversia actual sobre la producción neta en el océano 
oligotrófico 
 
1.3.1. Medidas de producción neta de la comunidad in vitro 
 
A principios del siglo XX se comenzó a utilizar la medición de los 
cambios en la concentración de oxígeno disuelto tras incubaciones de 
botellas claras y oscuras para estimar la producción y respiración de las 
comunidades planctónicas marinas (Mills, 1989). Desde entonces, este 
método ha sido históricamente el más utilizado para estimar la producción 
neta de la comunidad (PNC). Sin embargo, antes de la automatización de la 
valoración (1970-1975) (Mills, 1989), la precisión del método 
imposibilitaba realizar las medidas con incubaciones de 24h, por lo que esta 
técnica resultaba inadecuada para estimar la PNC en regiones poco 
productivas como los océanos oligotróficos (Nielsen, 1960). Fue a partir de 
1989 cuando el número de medidas de respiración y producción neta 




las campañas del programa JGOFS (Joint Global Ocean Flux Study) 
(Williams y del Giorgio, 2005). Unos años después, del Giorgio et al. 
(1997) publicaron un trabajo en el que se observaba que la respiración 
bacteriana tiende a sobrepasar a la producción fitoplanctónica en sistemas 
acuáticos poco productivos (figura 1.2). Este trabajo dio lugar a un intenso 
debate sobre el balance metabólico de los sistemas oligotróficos que aún 
hoy no ha sido resuelto y que centró el interés de muchos oceanógrafos en el 
estudio de la PNC, aumentando a su vez el número de medidas de PNC 
realizadas en sistemas oligotróficos.  
 
-  Determinación de la respiración bacteriana: 
Una de las primeras objeciones que se plantearon al trabajo de del 
Giorgio et al. (1997), hacía referencia a la metodología utilizada para 
estimar la respiración bacteriana, ante la posibilidad de que las medidas 
utilizadas para el estudio estuvieran sobreestimadas, por lo que la 
conclusión obtenida por del Giorgio et al. (1997) de que los sistemas 
oceánicos son netamente heterotróficos podía ser consecuencia de 
incertidumbres metodológicas (Geider, 1997).  
Esta crítica al método empleado por del Giorgio et al. (1997) es aún 
más relevante si se tiene en cuenta que la respiración bacteriana es el 
principal flujo de pérdida de carbono considerado en los llamados modelos 
de cajas o aproximaciones microbianas. El cálculo de estos modelos se basa 
en estimar los distintos reservorios de carbono de la comunidad y los flujos 
de carbono que se dan entre ellos, para conocer el flujo de carbono total que 
entra y/o sale de la comunidad. De esta forma, se deduce el balance 
metabólico neto de la comunidad microbiana a partir de las medidas de 
biomasa de los diferentes componentes de la comunidad planctónica 
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Figura 1.2: Respiración bacteriana del plancton (BR) en función de la 
producción primaria neta (NPP), ambas en µg C L -1 d -1. Los símbolos 
representan diferentes sistemas acuáticos: marinos (círculos), de agua dulce 
(cuadrados) y estuarios (triángulos). Los valores representados son el 
promedio de cada estudio y la línea continua representa la ecuación de 
regresión con sus intervalos de confianza al 95% (líneas punteadas):
  Tipo I: log BR = 0,34 (log NPP) + 1,21 ± 0,38
  Tipo II: log BR = 0,62 (log NPP) + 0,86




(bacterias y protistas heterotróficos, fitoplancton y zooplancton) y de la 
cuantificación de los procesos que dan como resultado la PNC (tasas de 
crecimiento, producción, respiración, herbivoria o sedimentación de 
materia). En la mayoría de los estudios de flujos de carbono realizados en 
aguas oceánicas la respiración bacteriana (RB) se deriva de las medidas de 
producción bacteriana asumiendo un valor determinado de la eficiencia de 
crecimiento bacteriano (del Giorgio y Cole, 1998). La eficiencia de 
crecimiento bacteriano puede estimarse a partir de los cambios en la 
concentración de carbono orgánico disuelto en el medio o midiendo las tasas 
de producción y respiración bacteriana con diferentes aproximaciones (del 
Giorgio y Cole, 1998), aunque en la mayoría de los casos las medidas 
requieren el aislamiento de las bacterias.  
La medida directa más frecuente de las tasas de respiración bacteriana 
(RB), y la que usaron del Giorgio et al. (1997), se basa en el aislamiento de 
la comunidad bacteriana mediante filtración, y su posterior incubación para 
determinar el cambio en la concentración de O2 disuelto. Las tasas de 
respiración medidas en el agua de mar pre-filtrada por 0.6-3 µm han sido 
frecuentemente consideradas como respiración bacteriana (Robinson, 2008). 
Sin embargo, varios autores han observado que las medidas sobre muestras 
pre-filtradas presentan importantes incertidumbres metodológicas. Por un 
lado, al aislar parte de la comunidad, se alteran las interacciones con el resto 
de la comunidad, bien sean las relaciones de depredación o competencia, 
como los mecanismos que suministran carbono orgánico disuelto a la 
población bacteriana (Gasol y Morán, 1999; Robinson 2008). Por otro lado, 
el proceso de filtración puede producir ruptura celular o de agregados y 
modificar la cantidad o el tipo de materia orgánica disuelta que queda 




Estos problemas metodológicos pueden producir estimaciones erróneas de 
RB en muestras pre-filtradas (Teira et al., 2010), especialmente en aguas 
oligotróficas en las que dinámicas poblacionales de las bacterias y sus 
depredadores están muy acopladas y la cantidad de materia orgánica disuelta 
disponible es reducida. 
En resumen, bien sea a través de la asunción de la eficiencia de 
crecimiento bacteriana o bien con medidas directas de RB, lo cierto es que 
este flujo de carbono está sujeto a problemas metodológicos todavía sin 
resolver y que pueden llevar a estimaciones erróneas de la producción neta 
de la comunidad microbiana. 
 
- Control de la producción neta de la comunidad: 
A raíz de los posibles problemas metodológicos planteados por Geider 
(1997), se publicaron otros estudios que trataron de confirmar o rebatir el 
planteamiento y conclusiones que se recogían en del Giorgio et al. (1997) 
utilizando bases de datos de PNC obtenidos con medidas directas mediante 
incubaciones in vitro (Duarte y Agustí, 1998; Williams 1998), lo cual 
evitaría el sesgo metodológico asociado a la estimación de la respiración 
bacteriana. Sin embargo, estos trabajos fueron a su vez criticados por varias 
razones. Por un lado, en los datos utilizados por Williams (1998) no estaban 
bien representados los ambientes poco productivos, por lo que las 
conclusiones obtenidas del análisis de esta base de datos no podían 
considerarse como generalizaciones válidas para ambientes oceánicos 
(Duarte et al., 1999 respuesta en Williams y Bowers, 1999). Por otro lado, 
se criticó el uso de medidas puntuales volumétricas en lugar de medidas 
integradas en la capa fótica (Williams 1998) o la excesiva simplificación de 




1999). Esta controversia  ha seguido activa en las últimas décadas a través 
de sucesivas publicaciones que, presentando estimaciones in vitro de 
producción neta de la comunidad en aguas oceánicas oligotróficas, han 
encontrado balances metabólicos netos tanto autotróficos como 
heterotróficos (tabla 1.2 y figura 1.3). Como se puede ver en la figura 1.3, 
gran parte de estos estudios se han centrado en el océano Atlántico, pero aún 
así, las bases de datos generadas se han utilizado para validar modelos 
teóricos (López-Urrutia et al., 2006; Rivkin y Legendre, 2001), para calcular 
balances globales (del Giorgio y Duarte, 2002) y para derivar modelos 
empíricos regionales (Duarte y Regaudie-de-Gioux, 2009). Sin embargo, ni 
las generalizaciones ni las predicciones derivadas de distintas bases de datos 
o calculadas por diferentes autores concuerdan. En consecuencia, al intentar 
justificar y caracterizar el balance en los océanos oligotróficos, ha surgido 
un nuevo punto de discusión sobre los factores que controlan dicho balance 
metabólico. Identificar estos factores ayudaría a comprender la dinámica del 
metabolismo neto y proporcionaría una herramienta importante para su 
predicción.  
A este respecto, algunos trabajos muestran que las tasas de respiración 
de la comunidad (RC) son menos variables que las de producción primaria 
bruta (PPB) (Duarte et al., 2001; González et al., 2001; Morán et al., 2004) 
lo cual se traduce en una relación estrecha entre el ratio PPB:RC y PPB 
(Duarte et al., 2001; González et al., 2001 y 2002). Esta relación se ha 
interpretado como una evidencia de que el balance metabólico está 
modulado por los factores que regulan la variabilidad de la PPB, 
principalmente la disponibilidad de nutrientes (Arístegui y Harrison, 2002; 
González et al., 2002). De acuerdo con esta visión, algunos autores 
interpretan las observaciones de PNC negativas en el océano abierto como 
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Tabla 1.2: Publicaciones previas en las que se ha estudiado la producción 
neta de la comunidad (PNC) utilizando ∆O2 en incubaciones in vitro.
17Williams et al. (2004)
16Morán et al. (2004)
15Arístegui et al. (2003)
14Robinson et al. (2002)
13González et al. (2002)
12Arístegui y Harrison (2002)
11Serret et al. (2001)
10Harrison et al. (2001)
9González et al. (2001)
8Duarte et al. (2001)
7Robinson y Williams (1999)
6Fasham et al. (1999)
-
Heterotrófica
Duarte y Agustí (1998)
5Gist et al. (2009)
4Autotrófica / 
Heterotrófica
Serret et al. (2002)










Figura 1.3: Localización aproximada de los estudios que han encontrado 
producción neta de la comunidad autotrófica (verde) o heterotrófica (rojo) 
medida con incubaciones in vitro. Los números indican la referencia al 






















el resultado de la baja productividad de estos sistemas, inferior a valores 
umbral de PPB que señalarían el cambio de las comunidades netamente  
autotróficas a netamente heterotróficas (Duarte y Regaudie-de-Gioux, 
2009). Esta primera hipótesis conduce a la conclusión de que los sistemas 
acuáticos poco productivos son sistemáticamente heterotróficos, lo cual 
requiere explicar cuál es la fuente alóctona de materia orgánica que sostiene 
ese balance neto heterotrófico durante periodos de tiempo largos (Duarte y 
Agustí, 1998; Robinson et al., 2002).  
Otros autores, aunque están de acuerdo en el relevante papel que 
juegan los procesos autotróficos en el balance metabólico de la comunidad 
planctónica, resaltan la importancia del desacoplamiento temporal entre 
producción y respiración. Según esta visión los pulsos de PPB que se 
producen en episodios autotróficos suministrarían suficiente materia 
orgánica para sustentar la heterotrofia posterior en la misma región, por lo 
que el balance neto autotrófico podría prevalecer a largo plazo (Williams et 
al., 2004). Esta segunda hipótesis requiere una explicación sobre la 
dinámica de la disponibilidad de nutrientes que induciría los pulsos de alta 
producción en sistemas oligotróficos. En cualquier caso, ambas hipótesis 
coinciden en considerar que la PPB, y por lo tanto la limitación por 
nutrientes, son los principales factores que modulan la variación de la PNC 
(Marañón y Holligan, 1999; González et al., 2002; McAndrew et al., 2007; 
Gist et al., 2009). 
Por otro lado, otros autores han encontrado, también en sistemas 
oligotróficos, que el balance entre producción y respiración no solo depende 
de la fotosíntesis. Serret et al. (2002) observaron valores tanto positivos 
como negativos de PNC en distintas regiones del Atlántico con niveles 




variabilidad de RC, y no solo la de PPB, juega un papel importante en la 
distribución geográfica y la variación temporal de la PNC (Williams y del 
Giorgio, 2005; Serret et al., 2006). De acuerdo con esta visión, no deberían 
existir relaciones universales entre PPB y RC, o umbrales únicos de PPB 
que regulen el metabolismo neto del plancton, porque los factores que 
regulan la PPB (la limitación por nutrientes inorgánicos) y aquellos que 
regulan la RC (disponibilidad de materia orgánica) no siempre covarían. Por 
lo tanto las relaciones entre PPB y RC serían dependientes del tipo de 
ecosistema estudiado (Serret et al., 2009). Según esta hipótesis, el balance 
metabólico netamente heterotrófico puede ser el resultado del consumo de 
materia orgánica previamente producida localmente (e.g. Serret et al., 1999) 
o de materia alóctona transportada hasta la región en forma disuelta (e.g. 
Robinson et al., 2002). En el primer caso el metabolismo de la comunidad 
estaría regulado a largo plazo por procesos autotróficos locales, mientras 
que en el segundo caso el balance metabólico dependería de otros sistemas 
donadores de materia orgánica y la distribución geográfica de la PNC 
estaría, por lo tanto, asociada a la de la disponibilidad de materia orgánica 
disuelta.  
En resumen, existen dos posturas enfrentadas sobre los factores que 
controlan el metabolismo neto del plancton en sistemas oligotróficos: 
●  La producción neta de la comunidad está modulada únicamente por 
la variabilidad de la PPB. 
●  La producción neta de la comunidad está modulada tanto por la 






1.3.2. O2 PNC in vitro frente a métodos biogeoquímicos: diferencias 
en la escala temporal y espacial 
  
Los métodos biogeoquímicos estiman la producción neta de la 
comunidad analizando el efecto de la actividad biológica sobre la 
composición del agua de mar. Algunos ejemplos de esto se encuentran en 
las estimaciones realizadas a partir de los cambios en la concentración de 
nutrientes, oxígeno disuelto o carbono orgánico disuelto (Louanchi y Najjar, 
2001; Karl et al., 2003; Hansell et al., 2004; Emerson et al., 2008; Riser y 
Johnson, 2008; Kähler et al., 2010), de los flujos de CO2 (Takahashi et al., 
2002) o de cambios en la composición isotópica de diferentes elementos 
(Juranek y Quay, 2005; Thomalla et al., 2006; Quay et al., 2009). La 
mayoría de los estudios basados en este tipo de medidas encuentran un 
metabolismo neto autotrófico o próximo al balance en ambientes oceánicos 
(tabla 1.3 y figura 1.4). Estas observaciones contrastan con el metabolismo 
neto heterotrófico encontrado por la mayoría de los estudios basados en 
medidas de O2 in vitro (tabla 1.2). Estas discrepancias se han atribuido en 
parte a la escala temporal y espacial considerada en los diferentes métodos 
utilizados, que afecta a la caracterización de la variabilidad y balance de 
PNC en estas regiones.  
Han sido numerosos los trabajos que en las últimas décadas han 
desmentido la visión clásica de los océanos oligotróficos como sistemas 
poco dinámicos (Malone et al., 1993; Harrison et al., 2001, por ejemplo). 
Por un lado, las tasas metabólicas de la comunidad del plancton en océanos 
oligotróficos presentan una considerable variabilidad de corta escala 
temporal (Malone et al., 1993; Karl et al., 2003) que debe ser tenida en 
cuenta a la hora de calcular balances metabólicos generales. Así mismo, se 
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Tabla 1.3: Publicaciones previas en las que se ha estudiado la producción 
neta de la comunidad (PNC) utilizando métodos biogeoquímicos.
Figura 1.4: Localización aproximada de los estudios que han estimado la 
producción neta de la comunidad autotrófica (verde) o balanceada (negro) 
con métodos biogeoquímicos. Los números indican la referencia del trabajo 
según la tabla 1.3.
9-Karl et al. (2003)
8BalanceadaHansell et al. (2004)
7Autotrófica/ BalanceadaThomalla et al. (2006)
6Kähler et al. (2010)
5Quay et al. (2009)
4Riser y Johnson (2008)
3Emerson et al. (2008)
2Juranek y Quay (2005)
GlobalTakahashi et al. (2002)
1
Autotrófica 













ha puesto de manifiesto la importante variabilidad estacional que muestra el 
metabolismo de las comunidades microbianas planctónicas en sistemas 
oligotróficos (González et al., 2002; Teira et al., 2005), variabilidad que 
además puede ser diferente según la región oligotrófica en estudio (Gist et 
al., 2009). 
Por otro lado, se ha estudiado con menor intensidad la variabilidad 
espacial dentro de cada región oligotrófica que la variabilidad temporal. 
Aunque se ha analizado en muchas ocasiones la variabilidad espacial de los 
océanos, estos estudios generalmente consisten en transectos que cruzan 
regiones extensas de uno o varios océanos, estudiando las diferencias entre 
ellas (Frazel y Berberian, 1990; Planas et al., 1999; Marañón et al., 2000; 
Waser et al., 2000; Harrison et al., 2001 por ejemplo en el Atlántico). Sin 
embargo, al incluir en un mismo estudio regiones muy diferentes, se tiende 
a estudiar pocos puntos de cada región, en favor de cubrir áreas mayores 
para analizar patrones de variabilidad a gran escala, pero en detrimento de la 
resolución espacial necesaria para conocer la variabilidad dentro de cada 
una de ellas. Algunos estudios han analizado la variación espacial producida 
por el efecto que los giros de mesoescala tienen sobre el metabolismo del 
plancton microbiano, encontrando que esta variación tiene gran importancia 
para el cálculo de balances regionales en provincias oligotróficas (González 
et al., 2001). Otros autores han buscado tendencias geográficas dentro de los 
giros, encontrando que aunque la variación estacional tiene más importancia 
que la distribución latitudinal en la variabilidad de la producción primaria 
(Teira et al., 2005), existen tendencias longitudinales en producción y 
respiración (Gist et al., 2009) que podrían tener importantes consecuencias 
en el cálculo de balances regionales. Aunque el cálculo de balances 




diferencias en escala temporal y/o espacial de los distintos métodos 
empleados hacen que no siempre la variabilidad de PNC está igualmente 
caracterizada y por lo tanto los resultados obtenidos con los diferentes 
métodos pueden no concordar. 
La forma tradicional de determinar el metabolismo neto del plancton 
microbiano, a través del cambio en la concentración de oxígeno disuelto en 
muestras incubadas in vitro durante 24h, estima de forma puntual las tasas 
metabólicas de la comunidad que tienen lugar en escala de horas, lo cual es 
apropiado para estudiar los procesos metabólicos de la comunidad 
microbiana ya que se ajusta a los tiempos de recambio de las poblaciones. 
Sin embargo, debido al tiempo requerido para las incubaciones, las 
estimaciones realizadas con este método suelen llevarse a cabo en puntos 
dispersos para abarcar mayor cobertura geográfica, en detrimento de la 
cobertura temporal que requeriría el seguimiento de la evolución de una 
misma comunidad. Además, este sistema dificulta la detección de pulsos de 
producción que potencialmente podrían sustentar la heterotrofia neta 
estimada (Karl et al., 2003; Williams, 2004) e impide caracterizar el 
desacoplamiento que puede haber entre producción y respiración en escalas 
de tiempo de días y semanas (Arístegui y Harrison, 2002). Para inferir 
patrones generales a partir de datos puntuales es necesario asumir que el 
metabolismo es constante en el tiempo y el espacio, asunción que como ya 
hemos visto, no es realista.  
Por el contrario, las estimaciones basadas en el efecto biogeoquímico 
de la actividad biológica en el agua, permiten medir tasas metabólicas 
integradas durante largos periodos de tiempo previos al momento de medida 
y en grandes volúmenes de agua. Esta característica resulta útil y apropiada 




comprensión de los procesos ecológicos que han desembocado en la 
situación metabólica estimada, ya que se ha observado que los componentes 
autotróficos y heterotróficos de la comunidad de plancton microbiano en 
sistemas oligotróficos responden a cambios ambientales en escalas de 
tiempo de días (Moore et al., 2008; Pulido-Villena et al., 2008; Martínez-
García et al., 2009).  
Todo ello hace patente la necesidad de estudiar el metabolismo neto 
planctónico en sistemas oligotróficos con una adecuada escala temporal y 
espacial que permita considerar los patrones de variabilidad de las tasas 
metabólicas e incorporar el efecto de esta variabilidad al proceso de análisis 
que conduce a la obtención de patrones generales de comportamiento del 





1.4. Hipótesis y objetivos planteados 
 
El desarrollo de este trabajo de tesis doctoral se centra en un objetivo 
general: analizar las tasas metabólicas de la comunidad planctónica 
microbiana en un sistema oligotrófico, utilizando medidas de incubaciones 
in vitro, para avanzar en el conocimiento de los procesos que controlan la 
dinámica trófica planctónica en estas regiones. Para ello, planteamos tres 
hipótesis que sustentan los objetivos concretos de la tesis: 
 
1.4.1. Sobre la respiración bacteriana: 
 
Como se ha descrito anteriormente, la cuantificación de la 
contribución de las bacterias al total de la respiración es necesaria para 
estimar los flujos de carbono que tienen lugar en la comunidad planctónica 
microbiana y poder cuantificar el balance neto de la comunidad. Sin 
embargo, diversos autores han señalado que las medidas de respiración 
bacteriana pueden estar afectadas  por sesgos metodológicos. 
 
HIPÓTESIS 1: Las incubaciones de agua pre-filtrada que requieren 
los métodos clásicos para medir la respiración bacteriana (RB) afectan a las 
medidas de RB y por lo tanto al cálculo de la contribución de las bacterias a 
la respiración de la comunidad. 
 
Objetivo 1: Estudiar si la estimación de RB en muestras prefiltradas 
un efecto significativo en la contribución atribuida a la respiración 




Para llevar a cabo este objetivo, se han estimado la respiración 
bacteriana y la respiración de la comunidad en diferentes sistemas marinos 
caracterizados por la alta o baja productividad de su comunidad planctónica 
(capítulo 3). La respiración bacteriana se midió en ambos sistemas 
utilizando tanto métodos con pre-filtración como sin ella.  
 
1.4.2. Sobre el control de la producción neta 
 
El estudio del metabolismo neto de las comunidades microbianas en 
regiones oligotróficas, como ya se ha explicado, es de gran importancia para 
la cuantificación de los flujos de carbono a nivel global. Sin embargo, aún 
no existe un consenso sobre si la producción neta en estas regiones es 
autotrófica o heterotrófica. La identificación de los factores que controlan la 
variabilidad de la PNC ayudaría a determinar el metabolismo neto en 
sistemas oligotróficos.   
 
HIPÓTESIS 2: La producción primaria bruta (PPB) no es el único 
factor que modula la variación de PNC en sistemas oligotróficos, sino que la 
respiración de la comunidad (RC) está igualmente implicada en la variación 
de la PNC. Si esto es así, la PNC tendería a ser heterotrófica cerca del borde 
del giro donde los aportes de materia orgánica de los sistemas costeros 
permitirían que la RC superara a la PPB, mientras que la PNC tendería a 
estar balanceada en el centro del giro al alejarnos de las fuentes alóctonas 
principales de materia orgánica (Serret et al., 2002; Gist et al., 2009). La 
importancia de la RC para el balance metabólico de la comunidad 




de PNC desde las regiones más próximas a la costa hacia el centro del giro 
oligotrófico del Atlántico Norte.  
 
 
Objetivo 2: Comprobar si la PPB es el único factor que modula la 
variación de la PNC y si existe un gradiente longitudinal de PNC en el giro 
oligotrófico del Atlántico Norte. 
Para llevar a cabo este objetivo, hemos recurrido a 3 estrategias 
diferentes: 
1- Observaciones directas con medidas de PPB, RC y PNC a lo largo 
de un gradiente de oligotrofia en el giro subtropical Atlántico Norte 
(capítulo 4). Se midió la PNC en la capa fótica a lo largo de un transecto (7 
estaciones) que comenzó en el borde oriental del giro subtropical y 
transcurrió hacia el Oeste alejándose de la costa.   
2- Análisis de una base de datos de PNC en el giro oligotrófico del 
Atlántico Norte para complementar el estudio anterior sobre la variación 
espacial de PNC (capítulo 6). Se han utilizado datos recogidos en la base de 
datos compilada inicialmente por Robinson (2008) y recopilado otros datos 
no publicados para conseguir una mayor cobertura espacial que permita 
comprobar la existencia de un gradiente Este-Oeste de PNC en NASTE. 
3- Aplicación de modelos de predicción de PNC basados en relaciones 
PPB-NCP a estimaciones directas de PNC realizadas en el giro subtropical 
del Atlántico Norte (capítulos 4 y 5). Se han comparado los valores de PNC 
predichos con varios modelos disponibles en la bibliografía, con los valores 
medidos durante la campaña CARPOS. Esta comparación ha permitido 
comprobar si el análisis de la variación de PPB es suficiente para predecir el 





1.4.3. Sobre la escala temporal y espacial 
 
Los valores de PNC en sistemas oligotróficos medidos con O2 en 
incubaciones in vitro son mayoritariamente negativos, lo que sugiere la 
prevalencia de metabolismo neto heterotrófico en estas regiones. Por el 
contrario, cuando la producción neta se estima con métodos 
biogeoquímicos, habitualmente se encuentra balance neto positivo o 
próximo al equilibrio. Debido a que estos dos tipos de métodos abarcan 
escalas espaciales y temporales diferentes, la variabilidad de la PNC no está 
igualmente representada en sus estimaciones, lo que dificulta la 
comparación entre ellos.  
   
HIPÓTESIS 3: La consistencia de los datos de PNC derivados de 
aproximaciones biogeoquímicas con respecto a los obtenidos mediante 
incubaciones in vitro depende de la adecuada caracterización, en este último 
caso, de su variabilidad espacial y temporal.  
 
Objetivo 3: Estudiar el balance metabólico de la comunidad 
planctónica en el océano oligotrófico mediante métodos que permitan eludir 
la falta de resolución temporal asociada, en general, a las medidas in vitro.  
Para abordar este objetivo, se realizaron dos experimentos 
lagrangianos en el giro oligotrófico subtropical del Atlántico Norte (capítulo 
5). Cada uno de los experimentos duró 7 días, durante los cuales se estimó 
diariamente la producción neta de la comunidad planctónica en la columna 
de agua. El seguimiento de la evolución temporal del balance metabólico en 




corta escala temporal (diaria) en la cuantificación de la producción neta de 
la comunidad.  
 
Objetivo 4: Estudiar la variabilidad longitudinal en la región Este del 
giro oligotrófico del Atlántico Norte. 
Para llevar a cabo este objetivo se ha utilizado la base de datos de 
valores de PNC estimados con medidas in vitro mencionada en el objetivo 
2, y se ha analizado la distribución del balance metabólico encontrado al 
desplazarse desde el borde Este hacia el centro del giro (capítulo 6). Este 
análisis permitió estudiar el efecto de la consideración de la variabilidad 













2.1. Área de estudio 
 
La mayor parte del trabajo desarrollado en esta tesis se basa en los 
datos obtenidos durante la campaña oceanográfica CARPOS realizada a 
bordo del B/O Hespérides en la región Este del Giro Oligotrófico 
Subtropical del Atlántico Norte (provincia NASTE en Longhurst, 1998) en 
octubre-noviembre del año 2006.  
La primera parte de la campaña CARPOS, cuyos resultados se 
recogen en el apéndice III y el capítulo 4, consistió en un transecto de siete 
estaciones que comenzó en el margen Este del giro subtropical (13º O, 34º 
N) y terminó en el área central del giro (34º O, 26º N) (figura 2.1). Las 
estaciones estaban separadas entre sí por intervalos de 360 a 420 Km. 
En la segunda parte de la campaña, se realizaron mediciones 
lagrangianas en dos periodos de 8 días cada uno. Los resultados de ambas 
exploraciones lagrangianas están contenidos en el apéndice IV y el capítulo 
5.   El primer estudio lagrangiano (L1) se llevó a cabo desde el 24 al 31 de 
octubre de 2006 en 36,6º O - 25º N; Quince días después se llevó a cabo el 
segundo estudio lagrangiano (L2) desde el 14 al 21 de noviembre en 26,3º O 
- 24,8º N (figura 2.1). 
La base de datos obtenida durante la campaña CARPOS se amplió con 
resultados publicados o contenidos en la base de datos pública de 
respiración: http://www.uea.ac.uk/env/people/facstaff/plankton (datos 
recopilados y mantenidos por Carol Robinson, inicialmente para Robinson, 
2008), obtenidos dentro de los límites de la región NASTE (véase el 
apartado 2.8. del presente capítulo). El análisis de esta base de datos se 
presenta en el capítulo 6. 
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Figura 2.1: Mapa de localización de las estaciones pertenecientes a la 
campaña CARPOS (a) y a las estaciones de la Ría de Vigo donde se recogió 
el agua para los experimentos de meso y microcosmos (b). Las estrellas 
grises representan las estaciones estudiadas durante el transecto inicial de la 
campaña CARPOS, mientras que las cruces representan la localización de 
los dos estudios lagrangianos. El cuadrado negro en (a) señala la 
localización de la Ría de Vigo, cuyo mapa está ampliado en (b), en el que se 
señalan con triángulos grises la estación central y  la de la plataforma, y  con 




























Para el capítulo 3 se utilizaron datos tomados en dos ambientes 
contrastados: el sistema oligotrófico del giro subtropical del Atlántico Norte 
y el sistema altamente productivo de la Ría de Vigo (ver apéndice II). En el 
primer caso se utilizaron los datos de 31 estaciones pertenecientes a la 
campaña CARPOS, ya descrita con anterioridad, 7 estaciones situadas en el 
transecto inicial y 28 en las observaciones lagrangianas. Los datos 
pertenecientes a la Ría de Vigo se tomaron durante 4 experimentos de 
mesocosmos  en primavera, verano y otoño de 2005 e invierno de 2006, así 
como en 6 experimentos de microcosmos realizados en invierno, primavera 
y verano de 2008. En ambos casos, el agua para los experimentos se tomó 
en la superficie de una estación central de la Ría. En el caso de los 
microcosmos se tomó, además, agua de superficie en una estación localizada 
en la plataforma oceánica adyacente (figura 2.1).  
 
2.2. Observaciones lagrangianas 
 
En los dos estudios lagrangianos desarrollados en la campaña 
CARPOS, cuyos resultados quedan descritos en el capítulo 5 (datos 
contenidos en el apéndice IV), el seguimiento de los cuerpos de agua 
elegidos se realizó con una boya de deriva. 
Previamente a cada uno de los estudios, se analizó la estructura 
termohalina y la distribución de las velocidades de corriente en un área de 
mesoscala de 100x100 Km. Para caracterizar estas áreas se utilizó una sonda 
SBE25 CTD y un perfilador de corrientes por efecto Doppler montado en la 
estructura del barco (VM-ADCP). En función del campo de corrientes 
medido se eligió la localización inicial de la boya para cada seguimiento, 




caracterizada en la mesoscala. La boya de deriva estaba equipada con 
sistemas de comunicación por satélite y GPS para su localización. Las 
posiciones GPS se almacenaron en un registrador de datos (data-logger) 
cada 10 segundos, comprobándose con ello que la boya se localizó en todo 
momento dentro del área caracterizada durante los estudios previos de 
mesoscala. 
La línea de fondeo de la boya incluía un perfilador de corrientes por 
efecto Doppler autocontenido (SC-ADCP) modelo RDI 300 kHz Workhorse 
orientado hacia abajo, colocado a 2 m de profundidad, y una vela a aprox. 
25 m de profundidad (figura 2.2). El SC-ADCP se utilizó para medir la 
desviación de la trayectoria, controlando de esta forma que la deriva de la 
boya fuera correcta. 
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Figura 2.2: Esquema figurativo de la línea de fondeo de la boya de deriva 


















2.3. Toma de muestras y caracterización hidrográfica 
 
Durante la campaña CARPOS las muestras de agua para el análisis de 
variables químicas y biológicas se tomaron en 6-11 profundidades entre 0 y 
300 m de profundidad. Las muestras se tomaron con una roseta de 24 
botellas Niskin de 20 L cada una. Durante el transecto inicial, todas las 
muestras se tomaron una vez al día siempre antes del amanecer. Durante los 
estudios lagrangianos las muestras de agua se recogieron a menos de 250 m 
de la boya de deriva, tanto durante el día como la noche, transcurriendo de 1 
a 12 h entre estaciones consecutivas. Todas las muestras para determinar 
actividades metabólicas se tomaron durante los muestreos nocturnos, con el 
fin de que las incubaciones pudieran comenzar antes del amanecer. En total 
se visitaron 81 estaciones de muestreo durante los estudios lagrangianos, 34 
durante el primero (L1) y 43 durante el segundo (L2).  
En todas las estaciones de la campaña CARPOS se realizaron perfiles 
de temperatura y conductividad con una sonda Seabird 911plus CTD 
ensamblada en la roseta. Estos datos se procesaron usando los programas 
informáticos proporcionados por el fabricante de la sonda y siguiendo las 
recomendaciones de la UNESCO (UNESCO technical papers, 1988). Los 
cálculos de salinidad y densidad se hicieron según las indicaciones de 
Fofonoff y Millard Jr. (1983). La sonda CTD fue calibrada por el fabricante 
justo antes del comienzo de la campaña.  
Se realizaron diariamente perfiles de irradiancia en las horas centrales 
del día con un radiómetro Satlantic ICP-100 FF, gracias a lo cual se 
comprobó la coincidencia de la profundidad en la que se midió el 1% de luz 
incidente con la profundidad del máximo profundo de clorofila 




relación lineal significativa (p=0,046; r2=0,58) entre la profundidad del 
DCM y la del 1% de luz, siendo la pendiente de la recta de regresión no 
significativamente diferente de 1. Durante los estudios lagrangianos, debido 
a que el rango de variación era pequeño e impedía ajustar una recta de 
regresión, se comprobó que la media de las profundidades en las que se 
localizó el DCM no difería significativamente de la profundidad promedio a 
la que se midió el 1% de luz (Test t-student con corrección de Welch: t=1,4; 
g.l.=14; p=0.2). Estos resultados muestran que el cálculo nocturno de 
profundidades ópticas para las incubaciones era correcto.  
La capa de mezcla durante el transecto inicial se definió como la 
profundidad a la cual el valor de densidad difería en más de 0,03 Kg m-3 con 
respecto al valor de densidad estimado a 10 m de profundidad (de Boyer 
Montégut et al., 2004). 
 
Para los experimentos de mesocosmos el agua de la superficie de la 
estación central de la Ría de Vigo se introdujo en bolsas de polipropileno de 
3500 L de capacidad (figura 2.3). Las bolsas se llenaron mediante filtración 
invertida con mallas de 200 µm de tamaño de poro. Una vez llenadas, las 
bolsas se mantuvieron abiertas, y se fijaron a un pantalán ubicado en el 
muelle de Bouzas (figura 2.1). El agua permaneció encerrada en estas bolsas 
durante 8 días con niveles de radiación solar y temperaturas similares a los 
de la estación de muestreo. El objetivo de estos experimentos de 
mesocosmos era comprobar el efecto del fuel sobre las comunidades 
naturales de plancton. Por ello, algunos mesocosmos recibieron adiciones 
experimentales de PAHs extraidos del fuel del Prestige. Como no se han 
encontrado diferencias significativas entre las medidas de respiración entre 




signos: Z=-1,153, p=0,249 para la respiración de la comunidad y Z=-0,454, 
p=0,650 para respiración bacteriana) se han incluido todos los datos 
disponibles en el análisis del capítulo 3. Cada día se extraían de los 
mesocosmos muestras de 24 L de las que se tomaban las submuestras para  
la realización de los análisis químicos y biológicos. Todas las muestras se 
tomaron 2-3 h antes del alba, con el fin de que las incubaciones pudieran 
comenzar antes del amanecer. Para evitar la distribución vertical de las 
variables debida a la sedimentación de materia orgánica, las submuestras se 
tomaron con unos tubos de metacrilato de 1,5 m de largo. 
Para los experimentos de microcosmos se tomó agua de superficie (5 - 
10 m) de las estaciones central y de plataforma oceánica de la Ría de Vigo 
(figura 2.1) utilizando botellas Niskin de 12 - 15 L. Este agua se filtró con 
mallas de 200 µm y se transfirió inmediatamente a botellas de policarbonato 
de 12 L que se mantuvieron durante 3 días con rotación suave en una 
cámara isotérmica con temperatura y luz blanca similares a las del agua in 
situ (ver detalles en Martínez-García et al., 2010) (figura 2.4). En este caso, 
tan solo los datos de los tratamientos control han sido incluidos en el 
análisis del capítulo 3. 
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Figura 2.3: Fotografías de una de las bolsas empleadas para realizar los 
experimentos de mesocosmos en la Ría de Vigo (a) y de las estructuras que 





Figura 2.4: Fotografía de la instalación en que se mantuvieron los 




2.4. Concentración de nitrato y nitrito 
 
En a campaña CARPOS se tomaron muestras de agua de 15 ml con 
tubos de centrífuga cónicos de polipropileno directamente de las Niskin y de 
los botellones en los experimentos de meso y microcosmos. Las medidas de 
concentración de NO3 y NO2 a nivel micromolar se realizaron 
inmediatamente después de la toma de muestras, mediante análisis de flujo 
continuo siguiendo el método descrito en Raimbault et al. (1990). Para ello 
se utilizó un autoanalizador Technicon-Bran Luebbe AA II con seis canales 
y toma de muestras automática.  
Las muestras para las medidas de concentración de NO3 y NO2 a nivel 
nanomolar se congelaron y almacenaron para su procesado en el laboratorio. 
Las medidas se realizaron siguiendo el método descrito por Tréguer y Le 
Corre (1975). 
Durante la campaña CARPOS, la profundidad de la nitraclina se 
consideró como la profundidad en la que la concentración de NO3 fue 1 
mmol m-3 (Robinson et al. 2006) durante el transecto, y la profundidad en la 
que la concentración de NO3+NO2 fue 1 mmol m-3 (Campbell y Vaulot, 
1993) durante los estudios lagrangianos. La profundidad se calculó por 
interpolación lineal entre los valores de concentración de nutrientes 
disponibles en cada perfil vertical. 
 
2.5. Concentración de clorofila-a 
 
Para las medidas directas de concentración de clorofila-a se tomaron 
muestras de agua de mar de 250 ml (en la campaña CARPOS y en los 




experimentos de microcosmos de la Ría de Vigo). Estas muestras se 
filtraron de forma secuencial a través de filtros de policarbonato de 
diferentes tamaños de poro: 2 µm y 0,2 µm durante la campaña CARPOS, 
20 µm y 0,2 µm durante los experimentos de mesocosmos, ó 20 µm, 5 µm, 
2 µm y 0,2 µm durante los experimentos de microcosmos. La clorofila-a fue 
extraída en oscuridad con 5ml de acetona al 90% durante 12 horas a 4ºC. 
Las medidas se realizaron con un fluorómetro Turner Designs 700 calibrado 
con una disolución estándar de clorofila-a pura (Welschmeyer, 1994). 
Durante la campaña CARPOS se midió la fluorescencia en agua de 
mar en el perfil de cada estación utilizando un fluorómetro SeaPoint 
acoplado al CTD. Estas medidas se convirtieron a unidades de 
concentración de clorofila mediante la ecuación resultante de la calibración 
entre las medidas de fluorescencia y las medidas simultáneas de clorofila-a 
con extracción de acetona: 
- Ecuación de calibración durante el transecto inicial: 
  Clorofila = 0,91 Fluorescencia + 0,04 (r2= 0,81; p<0,001) 
-Ecuación de calibración durante los estudios lagrangianos: 
  Clorofila = 0,94 Fluorescencia + 0,05 (r2= 0,76; p<0,001) 
 
2.6. Biomasa bacteriana y del fitoplancton 
 
La abundancia de procariotas y picoautótrofos (Synechococcus, 
Prochlrococcus y picoeucariotas) se midió mediante citometría de flujo 
siguiendo el método descrito en Gasol y del Giorgio (2000). Se tomaron 
muestras de 1,8 ml de agua de mar a las que se añadió paraformaldehído al 
1% y glutaraldehído al 0,05% para su conservación, y se mantuvieron 




analizar la abundancia de picoautótrofos y 0,4 ml para medir la abundancia 
de bacterias heterotróficas. 
Las muestras para determinar la abundancia de bacterias se tiñeron 
con SYBRGreen DNA  2,5 mM. Los diferentes grupos de picofitoplancton 
y bacterias se detectaron a partir de su señal de fluorescencia y dispersión 
lateral de la luz (SSC=side scatter) (Calvo-Díaz y Morán, 2006), utilizando 
un citómetro de flujo Becton Dickinson FACSCalibur equipado con láser de 
emisión a 488nm.  
Para transformar las señales de fluorescencia a tamaño celular, se 
emplearon las calibraciones empíricas de Calvo-Díaz y Morán (2006). El 
biovolumen de picofitoplancton así calculado se transformó en unidades de 
carbono utilizando los siguientes factores de conversión: 230 fgC µm-3 para 
Synechococcus, 240 fgC µm-3 para Prochlorococcus y 237 fgC µm-3 para 
picoeucariotas (Worden et al., 2004). La biomasa de bacterias heterotróficas 
se calculó con las relaciones alométricas de Norland (1993) durante los 
experimentos de microcosmos (fg C cell-1 = 120 x BV 0,72), de Fukuda et 
al. (1998) durante los experimentos de mesocosmos (20 fg C cell-1) y 
usando la relación alométrica de Gundersen et al. (2002) (fg C cell-1 = 108,8 
x BV 0,898) en la campaña CARPOS.   
La biomasa del fitoplancton grande (nano- y microfitoplancton) 
durante los experimentos de microcosmos en la Ría de Vigo se estimó a 
partir de la abundancia celular tal y como se describe en Martínez-García et 
al. (2010). Se tomaron muestras de 100 ml que se preservaron con solución 
de Lugol. De estas, se tomaron submuestras de entre 5-100 ml que se 
dejaron sedimentar para ser posteriormente analizadas en un microscopio 
invertido Olympus IX50 conectado a un equipo con el programa de análisis 




se identificaron, contaron y midieron siguiendo el método de Utermöl (Lund 
et al., 1958). El biovolumen de cada célula se estimó a partir de la forma 
geométrica más parecida siguiendo las indicaciones de Olenina et al. (2006). 
La conversión de biovolumen a unidades de carbono se hizo siguiendo las 
indicaciones de Menden-Deuer y Lessard (2000). 
La concentración de clorofila-a se usó como una aproximación a la 
biomasa de fitoplancton durante la campaña CARPOS y los experimentos 
de mesocosmos. La conversión de concentración de clorofila-a a unidades 
de carbono se hizo siguiendo las recomendaciones de Marañón et al. (2007) 
y Cermeño et al. (2005) para los datos de la campaña CARPOS y los 
experimentos de mesocosmos respectivamente. Los ratios carbono-clorofila 
(mg C mg-1 clorofila) que se usaron para las estaciones de CARPOS fueron 
103 y 21 para el fitoplancton <2 μm ó 247 y 60 para el fitoplancton >2 μm 
en la capa de mezcla y el DCM, respectivamente. Durante los experimentos 
de mesocosmos se utilizaron los ratios: 29,8 (<2 μm) y 39,3 (>2 μm) en 
julio y septiembre (condiciones de estratificación); 34,8 (<2 μm) y 60,5 (>2 
μm) en enero (mezcla invernal); 93,3 (<2 μm) y 47,5 (>2 μm) en marzo 
(afloramiento). 
 
2.7. Tasas metabólicas 
 
2.7.1. Producción primaria bruta, respiración de la comunidad y 
producción neta a partir del cambio in vitro en la concentración de oxígeno 
disuelto (Winkler) 
 
Las tasas metabólicas de la comunidad del plancton microbiano se 




concentración de oxígeno disuelto durante incubaciones in vitro de 24h. Las 
muestras de agua se transfirieron de las botellas Niskin a botellas de 
borosilicato de volumen nominal 100 ml calibradas individualmente. Para 
ello se emplearon tubos de silicona que permitieron asegurarse de que el 
flujo de agua era continuo, impidiendo que se formaran burbujas. Las 
botellas se llenaron dejando que rebosaran más de 200 ml. Para cada 
muestra destinada a la determinación de PPB, RC y PNC, se llenaron 12 
botellas, 4 de color ámbar para medir la concentración de oxígeno inicial, 4 
botellas transparentes para incubarlas con luz y otras 4 de color ámbar para 
incubarlas en oscuridad. A las botellas iniciales se añadió 1 ml de solución 
de MnSO4 y 1 ml de solución de KI/KOH, siguiendo las recomendaciones 
de Grasshoff et al. (1999). Ambos reactivos se añadieron en exceso para que 
al reaccionar con el oxígeno disuelto en el agua se formara rápidamente un 
precipitado que fijara las moléculas de oxígeno. Estas cuatro botellas se 
almacenaron sumergidas en agua para evitar el intercambio de gases entre la 
muestra y el aire del exterior.  
Las incubaciones comenzaron antes del amanecer y se eligieron los 
niveles de irradiancia según la localización del DCM (Poulton et al., 2006; 
Robinson et al., 2006). Las incubaciones se llevaron a cabo en cubierta 
durante el transecto inicial e in situ durante los estudios lagrangianos: 
 -  Las incubaciones en cubierta se llevaron a cabo simulando 
condiciones de luz y temperatura similares a las que tenían las muestras in 
situ. Para regular la intensidad de luz se emplearon mallas neutras, que 
permitieron ajustar la exposición a la luz de las incubaciones de cada 
profundidad a los niveles de irradiancia elegidos: 0,3%; 1%; 6%; 50% y 85-
87% de la irradiancia superficial. Las muestras de la capa superficial se 




través de los incubadores. Para mantener la temperatura del resto de 
muestras se emplearon 2 refrigeradores regulados a las temperaturas 
correspondientes al momento de toma de la muestra (18±2 o 22 ±2 ºC). Las 
botellas oscuras se incubaron en las mismas condiciones de las claras, pero 
cada botella oscura se introdujo en una bolsa de tela opaca para que la 
incubación tuviera lugar en oscuridad (figura 2.5). 
-  Durante los experimentos lagrangianos, las incubaciones in situ se 
llevaron a cabo utilizando una boya independiente de la boya de deriva. Esta 
boya de incubaciones se emplazó cada día junto a la boya lagrangiana. Las 
botellas se sujetaron a bandejas de plástico mediante una malla transparente 
y estas bandejas se colgaron de la boya a la profundidad correspondiente de 
tal forma que se mantuvieran horizontales y con las botellas orientadas hacia 
la superficie. Igual que en cubierta, las botellas oscuras se incubaron en las 
mismas condiciones que las claras, pero cada botella se introdujo en una 
bolsa de tela opaca para que la incubación transcurriera en oscuridad (figura 
2.6). 
Tras las incubaciones se fijó el oxígeno disuelto en las botellas 
incubadas siguiendo el mismo procedimiento que se utilizó previamente 
para las botellas iniciales. 
La cantidad de oxígeno disuelto en cada botella se midió mediante el 
método Winkler con un valorador automático Titrino Metrohm 716 DMS y 
otro 721 NET, utilizando un punto final potenciométrico (Oudot et al., 
1988; Serret et al., 1999).   
-46-
Capítulo 2
Figura 2.5: Incubadores de cubierta utilizados durante la campaña 
CARPOS: disposición en la cubierta del buque (a) y detalle del incubador, 





Figura 2.6: Esquema figurativo de la línea de fondeo de la boya de 
incubaciones in situ utilizada durante los estudios lagrangianos (a). Fotos de 












La diferencia entre los promedios de concentración de oxígeno 
disuelto en las botellas incubadas claras, oscuras, e iniciales permite estimar 
las tasas metabólicas  (mmol O2 m-3 d-1)  (figura 2.7): 
● Respiración de la comunidad (RC): diferencia entre las 
concentraciones de oxígeno disuelto en las botellas iniciales y las incubadas 
en oscuridad.  
● Producción primaria bruta (PPB): diferencia entre las 
concentraciones de oxígeno disuelto en las botellas incubadas a la luz y las 
incubadas en oscuridad. 
● Producción neta de la comunidad (PNC): diferencia entre las 
concentraciones de oxígeno disuelto en las botellas incubadas a la luz y las 
iniciales. 
Los valores de las tasas metabólicas integrados para la capa fótica se 
calcularon por integración trapezoidal de los valores volumétricos desde la 
superficie hasta la profundidad del 1% de la irradiancia superficial, 
entendiéndose como tal la profundidad del DCM. Para el estudio de la 
distribución espacial de las tasas, los valores integrados se normalizaron 
según su profundidad de integración para evitar diferencias debidas a la 
variación geográfica en la profundidad de la capa fótica.  
Los resultados se presentan acompañados de la desviación estándar o 
del error estándar, ambos propagados siguiendo las indicaciones de Miller y 
Miller (1988). 
El coeficiente de variación de las subréplicas de concentración de 
oxígeno disuelto fue 0,16% en el transecto y 0,12% en las observaciones 
lagrangianas. El error estándar medio de las tasas volumétricas fue 0,29 para 
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Para las tasas de PNC volumétricas el error estándar medio fue 0,27 y 0,22 
para el transecto y los lagrangianos, respectivamente. 
Para el capítulo 3, las tasas de PPB se convirtieron a unidades de 
carbono utilizando un cociente fotosintético (PQ = 1,4; Laws 1991), después 
de haber comprobado que los resultados eran similares utilizando valores de 
PQ = 1, 1,4 o 1,8. 
 
2.7.2. Tasas de producción primaria mediante incorporación de  14C 
 
En los experimentos realizados en meso- y microcosmos en la Ría de 
Vigo se midieron las tasas de producción primaria particulada mediante el 
método de incorporación del radioisótopo 14C.  
Para cada estima de producción primaria se llenaron 4 botellas (3 
claras y una oscura) de 75-100 ml cada una, previamente lavadas con HCl 
diluido. En cada botella se inyectaron 185 kBq (5 µCi) de carbono 
inorgánico marcado radiactivamente en forma de NaH14CO3.  
Estas muestras se incubaron en condiciones similares a las que tenían 
los meso- o microcosmos:  
-  Durante los experimentos de mesocosmos, las botellas se incubaron 
en cilindros de metacrilato colgados de la misma estructura flotante que 
soportaba los mesocosmos, cerca de la superficie en una zona donde no 
recibían sombra. Las incubaciones comenzaron antes del alba y duraron 
24h. Tras la incubación, se filtraron las muestras a través de filtros de fibra 
de vidrio (filtros GFF). 
-  Durante los experimentos de microcosmos las botellas se incubaron 
en la misma cámara isotérmica en la que se realizó el experimento, a su 




muestras se filtraron secuencialmente a través de filtros de policarbonato de 
20µm, 5µm, 2µm y 0,2µm de tamaño de poro. 
En ambos casos, tras la filtración se eliminó el carbono inorgánico de 
los filtros exponiendo los filtros a vapores de HCl durante 6-8h. A 
continuación, los filtros se sumergieron en líquido de centelleo y su 
actividad radiactiva se midió en un contador de centelleo (modelo Wallac 
durante la campaña CARPOS y modelo Tri-carb 3100TR durante los 
experimentos de micro y mesocosmos). Diariamente se midió la actividad 
de la disolución stock de NaH14CO3 por triplicado. Se restó el número de 
desintegraciones por minuto (DPMs) de la botella oscura a las DPMs de las 
claras. Para calcular la tasa de incorporación de 12C se aplicó un factor de 
discriminación isotópica de 1,05.  
 
2.7.3. Respiración bacteriana a partir del cambio in vitro en la 
concentración de oxígeno disuelto (Winkler) tras pre-filtración 
 
Durante el transecto inicial de la campaña CARPOS y los 
experimentos de mesocosmos en la Ría de Vigo, se estimaron las tasas de 
respiración bacteriana mediante el método de incubaciones en botellas 
oscuras descrito para la respiración de la comunidad pero utilizando agua 
previamente filtrada. Se utilizó una cápsula de filtración Millipore Opticap 
XL10 con polysepII (microfibras de borosilicato y membrana de ester-
celulosa) de tamaño de poro nominal 1,0/1,2 µm. Se filtraron 3-5 L, 
directamente de la botella Niskin durante la campaña CARPOS o de la 
submuestra de 24L durante los experimentos de mesocosmos, sin aplicar 
presión o vacío, simplemente por gravedad. La cápsula se limpiaba entre 




para eliminar posibles restos de materia orgánica. El agua filtrada se dejaba 
reposar en un recipiente cerrado y en oscuridad durante 30 minutos. Tras 
este tiempo, se procedía a llenar las botellas iniciales y de incubación, 
continuando con el mismo procedimiento descrito para medir las tasas de 
respiración de la comunidad.  
Durante los experimentos de mesocosmos las muestras para la 
determinación de las tasas de respiración de la comunidad así como para la 
medida de las tasas de respiración bacteriana se incubaron en una caja 
sumergida al lado de los propios mesocosmos de forma que tuviera su 
misma temperatura, mientras que durante la campaña CARPOS las 
incubaciones se llevaron a cabo en los incubadores de cubierta 
anteriormente descritos. En ambos casos cada una de las botellas se 
mantuvo en oscuridad introduciéndolas en una bolsa de tela opaca. 
 
2.7.4. Actividad in vivo de la cadena respiratoria de transporte 
electrónico, total y bacteriana  
 
Durante la campaña CARPOS y los experimentos de microcosmos en 
la Ría de Vigo, se estimó la respiración de la comunidad y la de la fracción 
bacteriana mediante la determinación de la actividad de la cadena 
transportadora de electrones (ETS=Electron Transport System) en dos 
clases de tamaño del plancton (>0,8 y 0,8-0,2 µm), utilizando el método 
adaptado recientemente por Martínez-García et al. (2009) para la medición 
in vivo de dicha actividad.  
Para cada estima de la actividad ETS in vivo fraccionada se llenaron 4 
botellas oscuras de 100-300 ml con agua de mar. Una de las botellas se fijó 




la botella de 2% peso/volumen. Esta botella se utilizó como control. Todas 
las muestras se inocularon con solución estéril de INT (sal de cloruro de 2-
p-iodofenil-3-p-nitrofenil-5-fenil tetrazolio). Se incubaron todas las botellas 
a temperatura similar a la de las muestras iniciales y en oscuridad, durante 
3-5,5h en la campaña CARPOS y durante 1h en los experimentos de 
microcosmos. Tras la incubación, las muestras vivas se fijaron con 
formaldehido como en la botella control, y todas las botellas se filtraron 
secuencialmente a través de filtros de policarbonato de tamaño de poro 
0,8µm y 0,2µm. Durante la incubación, el INT penetra pasivamente en las 
células a través de la membrana, sustituyendo al oxígeno en la ETS, y 
formando cristales intracelulares de INT-formazán. Este INT-formazán se 
extrajo con propanol de las células que quedaron retenidas en los filtros y se 
determinó su concentración midiendo la absorbancia a 485 nm con un 
espectrofotómetro Beckman DU 640. A partir de este dato se calculó la tasa 
de respiración (consumo de O2) empleando el factor de conversión 
INT/O2=12,8 calculado en Martínez-García et al. (2009). Se considera como 
respiración bacteriana a la actividad medida en el filtro de 0,2µm, y 
respiración total a la suma de las actividades en los dos filtros.  
 
2.7.5. Actividad in vitro de la cadena respiratoria de transporte 
electrónico, total y bacteriana  
 
Durante el transecto inicial de la campaña CARPOS se estimaron las 
tasas de respiración potencial en 6 de las 7 estaciones estudiadas, mediante 
la determinación de la actividad ETS in vitro en dos clases de tamaño del 
plancton (>0,8 y 0,8-0,2 µm), utilizando el método descrito en Packard 




secuencial a través de filtros de policarbonato de tamaño de poro 0,8 µm y 
0,2 µm. Los filtros se congelaron por inmersión en nitrógeno líquido y se 
almacenaron a -80ºC hasta su procesado en el laboratorio. 
Una vez en el laboratorio, se extrajeron de cada filtro los complejos 
enzimáticos que componen el sistema de transporte electrónico mediante 
homogenización en medio líquido a 0-4ºC durante 10 minutos. A la solución 
enzimática obtenida se añadió sustrato en exceso (NADH y NADPH) y sal 
INT. La mezcla se incubó en oscuridad a 25ºC durante 20 minutos. Durante 
este tiempo, los complejos enzimáticos toman electrones del sustrato 
añadido con los que reducen la sal INT a INT-formazán. Se estimó la 
cantidad de sal reducida disuelta en el medio midiendo su absorbancia a 
490nm con un espectrofotómetro Beckman DU 640, y se convirtió a tasa de 
respiración potencial según la ecuación de Packard y Williams (1981): 
 
 Actividad ETS (µl O2 L-1 h-1) = 60 x H x S x Abs / (1.42 x V x f x t) 
 
En la que H es el volumen de homogenizado (en ml), S es el volumen 
de la disolución enzimática, Abs es la absorbancia de la muestra corregida 
según el blanco y la turbidez (760 nm), V es el volumen de agua de mar 
filtrada (en L), f es el volumen de mezcla incubada (en ml), t es el tiempo de 
incubación (en minutos), 60 para convertir de minutos a horas y 1.42 
convierte el INT formazán a unidades de oxígeno (en µl).  
Se considera como respiración bacteriana potencial a la actividad 
medida en el filtro de 0,2 µm, y respiración total potencial a la suma de las 






2.8. Obtención de la base de datos de PNC para el capítulo 6 
 
Para el análisis espacial realizado en el capítulo 6 se han extraído 
valores de PNC de la base de datos pública de respiración: 
http://www.uea.ac.uk/env/people/facstaff/plankton (datos recopilados y 
mantenidos por Carol Robinson, inicialmente para Robinson, 2008) a los 
que se han incorporado los datos tomados durante las campañas Atlantic 
Meridional Transect (AMT; www.amt-uk.org) 11 a 17 y los obtenidos 
durante la campaña CARPOS (Apéndice I). Todos los datos utilizados se 
corresponden con muestras en las que se estimó el cambio en la 
concentración de oxígeno disuelto en agua (medida con el método Winkler 
anteriormente descrito) en botellas incubadas con luz/oscuridad durante 24 
h, de forma análoga a lo descrito para la campaña CARPOS. Los datos se 
seleccionaron inicialmente atendiendo a un criterio geográfico (figura 2.8), 
extrayendo las estimaciones que corresponden a estaciones situadas dentro 
de la región NAST-E localizadas entre 20º y 36º Norte de longitud y 10º y 
45º Oeste de latitud (parte Este del Giro subtropical del Atlántico Norte; 
Longhurst 1998). Algunos de los datos incluidos en este área geográfica, 
han sido descritos en la bibliografía como afectados por estructuras 
oceanográficas singulares o incluidos en regiones distintas al giro 
oligotrófico, por lo que se han excluido del presente trabajo. Este es el caso 
de una estación muestreada en la campaña AMT 15 (21,7º N, -17,8º O) 
correspondiente a la región de Canarias (Poulton et al., 2006) y 3 estaciones 
(33,8º N, -32º O; 34,5º N, -31,7º O; 33,9º N, -31,9º O) pertenecientes a la 
campaña Azores I (proyecto CANIGO) localizadas en el Frente de Azores 
(Doval et al., 2001).   
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Figura 2.8: Distribución espacial de las estaciones de muestreo utilizadas 




Se calcularon las tasas de PNC integradas para aquellas estaciones que 
tuvieran datos volumétricos de PNC con errores estándar asociados, en al 
menos 3 profundidades, siendo la más superficial menor a 20 m y la más 
profunda mayor a 50 m. Tan sólo hay 9 perfiles con  3 profundidades, y se 
ha comprobado que la exclusión de estos datos no afecta a los resultados 
descritos en el capítulo 5. El resto de los perfiles utilizados tiene datos de 
PNC en 4-6 profundidades. El valor de PNC integrado en la columna de 
agua se calculó mediante integración lineal trapezoidal, y su correspondiente 
error estándar propagado se obtuvo siguiendo las indicaciones descritas en 
Miller y Miller (1988). La profundidad de integración promedio fue de 113 
m, siendo la profundidad máxima de integración de 196 m. El intervalo de 
confianza se calculó multiplicando el error estándar propagado por el valor 
t-student correspondiente a los grados de libertad (número de datos del 
perfil -1) y α=0,05.  Del total de valores de PNC integrados se eliminaron 2 
al ser identificados mediante un diagrama de cajas como valores atípicos 
(outliers), correspondientes a valores de PNC de 391 (33,7º N, 21,3º O) y -
657 (35,4º N, -19,5º O) mmol O2 m-2 d-1. 
 
2.9. Análisis estadísticos y soporte informático 
 
Antes de realizar análisis estadísticos, se comprobó, cuando era 
necesario, la normalidad de la distribución de los datos mediante los test de 
Kolmogorov-Smirnov y Shapiro-Wilk utilizando un nivel de significación 
de 0,05. Todos los análisis se realizaron con el programa SPSS 15.0, 
excepto el cálculo de las regresiones tipo II. Para calcular las regresiones 
tipo II se utilizó el programa RMA desarrollado por la Universidad de San 




significación (p) de la regresión de tipo I correspondiente, calculada con 
SPSS 15.0. 
Se consideraron en todos los casos los valores de significación como: 
- p > 0,05: no significativo 
- 0,05 > p < 0,01 : significativo 
- p < 0,01 : muy significativo 
 
Los mapas incluidos en el capítulo 1 han sido realizados con el 
programa ODV (Ocean Data View) desarrollado por el proyecto 









Sobrestimación potencial de la contribución de 
la comunidad bacteriana a la respiración del 








La respiración es un importante flujo de pérdida de carbono en las 
comunidades microbianas marinas y una parte significativa de esta 
respiración puede ser debida a las bacterias. La respiración bacteriana se ha 
estimado mayoritariamente con métodos que requieren incubaciones de 
agua previamente filtrada para aislar la comunidad bacteriana. Sin embargo, 
se ha observado que este tipo de medidas presentan numerosas 
incertidumbres metodológicas (e.g. Gasol y Morán, 1999).  
Los trabajos realizados por nuestro grupo de investigación en los 
últimos años han conducido a la adaptación del método ETS (Electron 
Transport System) de forma que fuera posible estimar la tasa de respiración 
de la comunidad microbiana marina in vivo (Martínez-García et al., 2009). 
Esta técnica ha permitido estimar las tasas de respiración bacteriana (RB) en 
sistemas marinos oligotróficos y mesotróficos evitando los posibles sesgos 
metodológicos asociados a la pre-filtración de las muestras. Así mismo, se 
ha medido la RB en ambientes similares utilizando las técnicas clásicas, es 
decir, determinando las tasas de consumo de oxígeno disuelto tras 
incubaciones realizadas con agua previamente filtrada en periodos de 24h. 
Este capítulo pretende cubrir el objetivo 1 de esta tesis doctoral (véase 
introducción página 24) comparando los resultados obtenidos por los 
métodos basados en el consumo de O2 y en la actividad ETS in vivo y 
determinar el efecto de la pre-filtración de las muestras sobre la estimación 
de la contribución de la comunidad bacteriana a la respiración de la 






3.2. Resultados y discusión 
 
3.2.1. Caracterización de las comunidades de plancton 
 
La base de datos de respiración utilizada en este estudio (Apéndice II) 
se ha ordenado en función de la concentración de clorofila-a de las muestas. 
Se ha elegido el valor de 0,5 mg m-3 de clorofila-a como límite que separa 
las muestras de sistemas oligotróficos poco productivos de las de sistemas 
mesotróficos muy productivos, ya que la concentración de clorofila 
raramente excede este valor en los giros oligotróficos, incluso en el DCM 
(ver la revisión de Robinson et al., 2006). Según este criterio, los datos de 
respiración de la comunidad (RC) se clasificaron en dos grupos. Un primer 
grupo formado por 54 datos procedentes de ambientes en los que la 
concentración de clorofila-a fue superior a 0,5 mg m-3, característico de 
condiciones mesotróficas. Estos datos se obtuvieron en experimentos 
realizados en micro y meso-cosmos en la Ría de Vigo. El segundo grupo, 
formado por 139 datos tomados en el giro oligotrófico del Atlántico Norte y 
6 datos de experimentos de micro y meso-cosmos en la Ría de Vigo, es 
característico de condiciones oligotróficas e incluye datos de muestras cuyo 
contenido en clorofila-a fue menor de 0,5 mg m-3. 
  
La contribución del pico-fitoplancton a la concentración total de 
clorofila-a, la tasa de producción primaria y el ratio entre la biomasa 
bacteriana y la del fitoplancton, fueron significativamente diferentes entre 
los dos grupos de datos (figura 3.1), lo cual refleja el claro contraste que 
existe entre los dos tipos de comunidades planctónicas estudiadas en cuanto 
a su estructura y productividad. Los valores promedio de la concentración 
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Figura 3.1: Comparación entre condiciones mesotróficas (marrón) y 
oligotróficas (verde rayada) para los valores promedio de concentración de 
clorofila-a (a), contribución del pico-fitoplancton a la clorofila-a (b), 
producción primaria (c) y ratio entre la biomasa de bacterias y  la del 
fitoplancton. Las barras de error representan el error estándar de cada 
promedio y n es el número de datos. Z y p son los parámetros del test 
estadístico no paramétrico Kolmogorov-Smirnov.






























































de clorofila-a y de la tasa de producción primaria fueron, respectivamente, 
uno y dos órdenes de magnitud mayores en condiciones mesotróficas que en 
las oligotróficas, mientras que la contribución del pico-fitoplancton y el 
ratio de biomasa bacteriana frente a biomasa de fitoplancton fueron, 
respectivamente, 2 y 4 veces mayores en condiciones oligotróficas.   
Estos resultados indican que el criterio de clasificación de los datos en 
función de la concentración de clorofila-a, permite obtener dos grupos de 
datos que representan adecuadamente los extremos del gradiente de 
productividad fitoplanctónica frecuentemente descrito en trabajos anteriores 
(Legendre y Rossoulzadegan, 1995; Cotner y Biddanda, 2002 y otras 
referencias contenidas en estos trabajos).  
 
3.2.2. Efecto de la pre-filtración en las estimaciones de respiración 
bacteriana 
 
La contribución de la respiración bacteriana a la respiración de la 
comunidad (%RB) se estimó en cada uno de los dos grupos de datos 
descritos anteriormente utilizando dos metodologías: el procedimiento 
estándar en que se mide el consumo de oxígeno disuelto por la comunidad 
microbiana durante incubaciones largas (24h) de agua pre-filtrada, y el 
método de ETS in vivo por el que se estima la RB en incubaciones cortas (2-
5h) y sin pre-filtración.  
La distribución de frecuencias de los datos de %RB (figura 3.2) se 
aproxima a una distribución normal en todos los casos excepto cuando el 
método con pre-filtración se utilizó en condiciones oligotróficas.  
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Figura 3.2: Histogramas de las frecuencias relativas de los valores de 
contribución de las bacterias a la respiración de la comunidad (%RB) en 
condiciones mesotróficas (marrón) y oligotróficas (verde rayada) utilizando 
procedimientos con pre-filtración (a y b) o procedimientos sin pre-filtración 
(c y d). Para cada caso, n indica el número de muestras. 























































































En condiciones mesotróficas el rango más frecuente de %RB fue 30-
50% usando pre-filtración y 20-30% sin usar pre-filtración. En sistemas 
oligotróficos el rango más frecuente de %RB fue similar (20-40%) al 
encontrado en sistemas mesotróficos cuando se utilizaron técnicas sin pre-
filtración, en contraste con la diferencia encontrada en el ratio de biomasa 
bacteriana frente a biomasa de fitoplancton. Sin embargo, cuando se usaron 
los procedimientos estándar con pre-filtración los rangos de %RB más 
frecuentes fueron 80-90, 130-140 y 300-400%.  
El promedio de %RB fue significativamente mayor en sistemas 
oligotróficos que en mesotróficos cuando se utilizó pre-filtración (tabla 3.1), 
mientras que el promedio de %RB en ambos sistemas fue similar cuando se 
estimaron las tasas sin pre-filtración. Conviene destacar aquí que Martínez-
García et al. (2009) encontraron que la relación entre las medidas de 
respiración de la comunidad planctónica estimadas por consumo de oxígeno 
disuelto en 24h (sin pre-filtración) y las estimadas con ETS in vivo 
(incubación<5h) fue significativa y constante a lo largo de diferentes 
condiciones tróficas, lo que sugiere que ni el método de medida ni el tiempo 
de incubación afectan a las estimaciones de respiración de la comunidad en 
un rango amplio de productividad. Aunque en el presente capítulo tan solo 
se incluyen 10 medidas de respiración realizadas simultáneamente con los 
dos métodos, los resultados obtenidos en el presente trabajo sugieren que el 
uso de procedimientos que impliquen pre-filtración causa una importante 
sobreestimación de las tasas de RB en sistemas oligotróficos. Estas 10 
medidas simultáneas fueron realizadas en el giro oligotrófico del Atlántico 
Norte, y tan solo 2 de los valores de %RB coinciden entre ambos métodos. 
El resto resultaron en %RB entre 3 y 11 veces mayores al emplear métodos 










Tabla 3.1: Valores promedio, número de datos (n) y errores estándar de la 
contribución de las bacterias al total de la respiración de la comunidad (%) 
para medidas con y sin pre-filtración. Resultados del test estadístico no 
paramétrico Kolmogorov-Smirnov entre los promedios de las condiciones 








estándar n Z  p  
Mesotrófico 41,78 3,32 35 Pre- 
filtración  Oligotrófico 154,45 25,24 28 
2,902 <0,001 
Mesotrófico 30,28 2,64 19 No pre-









filtración sobre las estimaciones de RB se vea incrementado por la larga 
duración de las incubaciones empleadas en los procedimientos estándar (24h 
frente a <5h del in vivo ETS).  
Se ha sugerido que al separar la comunidad bacteriana de sus 
depredadores mediante la pre-filtración, el crecimiento bacteriano puede 
verse incrementado durante la incubación al disminuir la presión de 
depredación (Robinson, 2008). Los nanoflagelados heterotróficos (2 - 20 
µm) son los principales consumidores de bacterias y quedarían retenidos por 
el filtro, disminuyendo la mortalidad de las bacterias debidas a depredación. 
Sin embargo, los nanoflagelados más pequeños no son excluidos 
completamente al filtrar por 0,4 - 1 µm (Cynar et al., 1985; Weisse y 
Scheffel-Moser, 1991) y podrían ejercer cierto control por depredación 
sobre la población bacteriana durante la incubación. Aún así, se ha 
observado un aumento del crecimiento bacteriano durante incubaciones de 
agua pre-filtrada incluso en presencia de nanoflagelados, ya que al reducirse 
el número de depredadores se desacoplan las relaciones depredador-presa, 
permitiendo un aumento inicial de bacterias antes de que se produzca un 
repunte en el número de nanoflagelados (Weisse y Scheffel-Moser, 1991).  
Por otro lado, la filtración puede afectar a la disponibilidad de sustrato 
debido a la rotura celular o de los agregados, aumentando la cantidad y 
variando la calidad de los nutrientes y el carbono orgánico disuelto en el 
filtrado (Gasol y Morán, 1999; Sherr et al., 1999; Massana et al., 2001). En 
nuestros experimentos, se emplearon cápsulas de filtración en lugar de 
filtración transversal, lo que aumenta la superficie de filtración impidiendo 
que el filtro se colapse y permitiendo la filtración mediante circulación del 
agua por gravedad. De esta forma se reduce la probabilidad de rotura de las 




filtrada. Sin embargo, incluso aunque la concentración de nutrientes y 
carbono orgánico disuelto se mantuvieran invariables tras la filtración, la 
reducción de la competencia aumentaría la disponibilidad del sustrato para 
las bacterias. El fitoplancton compite con las bacterias en la toma de 
nutrientes, especialmente en sistemas oligotróficos (Litchman et al., 2004), 
por lo que la exclusión del fitoplancton en incubaciones pre-filtradas puede 
favorecer el crecimiento bacteriano. A este respecto, en sistemas 
oligotróficos las células del picofitoplancton (0,2 - 2 µm) atraviesan 
frecuentemente el filtro (Geider, 1997), aunque Prochlorococcus, el grupo 
de picofitoplancton más común en estos ambientes (Jardillier et al., 2010), 
es retenido con mayor eficacia que otras bacterias por la mayoría de los 
filtros (Gasol y Morán, 1999). Por otra parte la incorporación de nutrientes 
por parte del fitoplancton se reduce en oscuridad (Litchman et al., 2004) y 
se ha demostrado que en condiciones prolongadas de oscuridad las 
poblaciones de Prochlorococcus se ven afectadas negativamente (Jacquet et 
al., 2001). Todos estos factores favorecen a las bacterias sobre el 
picofitoplancton (Litchman et al., 2004) durante las incubaciones, y el 
deterioro de la población de fitoplancton durante la incubación puede 
aumentar la cantidad de carbono orgánico disuelto y particulado disponible 
para las bacterias (Morán et al., 2007). 
Finalmente, los procedimientos de filtración y manipulación pueden 
causar cambios importantes en la composición de la comunidad bacteriana. 
Algunos estudios han mostrado que las incubaciones largas realizadas con 
pre-filtración favorecen el crecimiento de bacterias con alto contenido en 
ADN (Gasol y Morán, 1999; Massana et al., 2001) y de genotipos 




Todos los efectos potenciales de la pre-filtración descritos hasta el 
momento deberían tener mayor importancia en sistemas oligotróficos (Gasol 
y Morán, 1999) en los que los organismos presentan tamaños y tasas de 
crecimiento similares, estando los procesos autotróficos y heterotróficos, así 
como las dinámicas depredador-presa, fuertemente acoplados (Azam et al., 
1983; Cotner y Biddanda, 2002). 
Los elevados promedios de %RB (154%) observados cuando se 
realizan incubaciones con pre-filtración en sistemas oligotróficos, sugieren  
una importante sobreestimación de la RB que podría ser debida a cualquiera 
de las causas que se acaban de describir, o a una combinación de ellas.  
 
3.2.3. Contribución de la respiración bacteriana a la respiración de la 
comunidad en diferentes condiciones tróficas 
 
En los análisis descritos en el presente capítulo, el %RB supera el 
100% (la respiración bacteriana excede la respiración de la comunidad) 
cuando se emplea la pre-filtración en el 57% de los casos en sistemas 
oligotróficos y en el 3% de los casos en sistemas mesotróficos. Otras 
investigaciones han encontrado valores de %RB que excedían al 80%, e 
incluso al 100%, en condiciones oligotróficas. Por ejemplo, Sherry et al. 
(1999) encontraron que el 15% de los datos de RB medidos en el Pacífico 
NE fueron mayores que su correspondiente RC, mientras que Biddanda et 
al. (2001) observaron que el %RB se aproximaba al 100% en la mayoría de 
los lagos oligotróficos estudiados. González et al. (2003) encontraron 
valores de %RB entre 79 y 100% en el Golfo de Vizcaya cuando la 
concentración de clorofila era inferior a 0,5 mg m-3, y Kirchman et al. 




Océano Ártico asociado a bajas concentraciones de clorofila y bajas tasas de 
producción primaria. En la mayoría de los trabajos mencionados los valores 
de %RB mayores al 100% fueron considerados incorrectos y en 
consecuencia no fueron utilizados en los análisis realizados para derivar 
conclusiones. Sin embargo, los valores de %RB entre 80 y 100% 
generalmente son aceptados como válidos (Sherry et al., 1999; Biddanda et 
al., 2001; González et al., 2003).  
En los datos empleados en el presente capítulo, los valores de %RB 
medidos sin pre-filtración en condiciones oligotróficas fueron <80% (figura 
3.2). Además, en el estudio realizado en el giro subtropical del Atlántico 
Norte se estimó simultáneamente la respiración potencial bacteriana y de la 
comunidad (ETS in vitro), dando lugar a valores promedio de %RB del 
68%, no sobrepasando nunca el 80%. Estos resultados sugieren que los 
valores de %RB mayores al 80% pueden derivar de artefactos 
metodológicos relacionados con la prefiltración de las muestras. 
 
Para analizar cómo varía la contribución de la RB al total de la 
respiración, se ha analizado la relación entre RC y RB a lo largo de un 
gradiente de respiración que se corresponde con el gradiente de 
productividad descrito anteriormente. En la figura 3.3 se presenta la relación 
RC-RB que resulta de incluir todos los datos disponibles estimados con y 
sin pre-filtración, así como la relación resultante al excluir los valores de 
%RB > 80% por considerarse estos valores irreales, tal y como ya se ha 
comentado. La relación RC-RB resultante de todos los datos obtenidos sin 
pre-filtración no se muestra en la figura 3.3 ya que los parámetros que 
describen la relación no son significativamente diferentes de los que 




80%. Los exponentes de las ecuaciones potenciales mostradas en la figura 
3.3 son próximos a 1, por lo que el factor que multiplica a RC muestra la 
fracción de la respiración de la comunidad que puede atribuirse a las 
bacterias (%RB). 
Cuando la relación RC-RB se calcula con todos los datos estimados 
con pre-filtración, el %RB derivado de la ecuación (71%) excede 
significativamente al derivado con los valores estimados sin pre-filtración 
(30%). Cuando se excluyen los valores de %RB superiores al 80%, ambos 
métodos (pre-filtrado y no pre-filtrado) generan valores de %RB similares 
(30-32%). Esta similitud entre las relaciones de RC-RB calculadas a partir 
de datos estimados con ambos procedimientos, nos permite derivar una 
única ecuación de regresión que relacione RC y RB a lo largo del gradiente 
de productividad, independientemente del método con el que han sido 
derivadas las tasas. La pendiente de la ecuación resultante (RB = 0,29 RC 
1,21; n = 187; r2 = 0,874; p<0,001)  indica un valor de  %RB del 29% que 
aumenta ligeramente conforme aumenta la RC. 
Un análisis similar fue realizado por Robinson (2008) obteniendo una 
relación entre RC y RB cuya pendiente indicaba valores de %RB en torno al 
40%, aunque como la propia autora menciona en su trabajo, el 20% de los 
datos utilizados para esa relación fueron mayores al 80%. Gracias a que los 
datos utilizados para realizar el análisis de Robinson (2008) están 
disponibles en una base de datos pública (http://web.pml.ac.uk/amt/ 
data/respiration.xls actualmente disponible en http://www.uea.ac.uk/ 
env/people/facstaff/robinsonc) ha sido posible reanalizar la relación entre 
RC y RB excluyendo los datos de %RB > 80%. En la nueva ecuación 
resultante la pendiente indica un valor del %RB del 30%, valor muy similar 
al encontrado en nuestro estudio.  
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Figura 3.3: Relación de regresión lineal tipo II entre logaritmo de RC y RB 
(mmol O2 m-3 d-1). Los círculos azules corresponden a las medidas 
realizadas con pre-filtración y los triángulos rojos a las medidas realizadas 
sin pre-filtración. Los símbolos vacíos corresponden a los datos 
considerados ficticios (ver texto). Las líneas discontinuas representan el 
ajuste de la regresión tipo II para las medidas con pre-filtración (discontinua 
azul: n = 42; r2 = 0,84; p < 0,001) y las medidas sin pre-filtración 
(discontinua roja: n = 145; r2 = 0,61; p < 0,001).
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Un valor medio de %RB próximo al 30% es claramente menor que el 
valor de 70-90% generalmente aceptado para sistemas oligotróficos (Sherry 
et al., 1999; Biddanda et al., 2001; González et al., 2003; Reinthaler et al., 
2006; Alonso-Sáez et al., 2007). La mayoría de los resultados de RB 
descritos en publicaciones anteriores se han estimado utilizando 
incubaciones largas de agua pre-filtrada mantenidas en oscuridad, lo cual, 
como ya hemos descrito, puede causar sobreestimación de las tasas de RB. 
Sin embargo, otros autores han predicho contribuciones de la RB similares a 
las estimadas en este trabajo utilizando métodos indirectos. Así, Morán et 
al. (2007) calcularon que la contribución de RB se aproximaba al 33% de la 
RC utilizando modelos de eficiencia de crecimiento y medidas de 
producción bacteriana, mientras que Fasham et al. (1999) y Nagata (2000) 
predijeron que la contribución de RB se aproxima a 35 o 38%, 
respectivamente utilizando diferentes modelos de flujos de carbono en la 
cadena trófica planctónica. También Robinson y Williams (2005) 
encontraron que la contribución de RB se aproximaba al 32% cuando se 
estimaba a partir de medidas de biomasa en diferentes sistemas marinos. 
Estas aproximaciones indirectas se asemejan a nuestra estimación de 
%RB=29, lo que indica que la correcta estimación de la RB, evitando el 
efecto de la pre-filtración, puede ayudar a esclarecer el funcionamiento de 
los flujos de carbono en las comunidades planctónicas microbianas.  
 
 
En resumen, los procedimientos de pre-filtración pueden producir 
estimaciones erróneas de las tasas de respiración bacteriana, tal y como se 
planteaba en la primera hipótesis de esta tesis, lo que conduce a la 




comunidad, especialmente en sistemas oligotróficos caracterizados por 
comunidades microbianas estrechamente acopladas. Cuando se utilizan 
incubaciones cortas sin pre-filtración (ETS in vivo), el %RB se aproxima al 
30% tanto en sistemas mesotróficos como oligotróficos. Los valores de 
%RB mayores al 80% se consideran irreales y se estimaron en su mayoría 
con incubaciones largas de agua pre-filtrada. Cuando estos valores 
anómalamente altos se excluyeron del análisis, la contribución de las 
bacterias a la respiración de la comunidad varió menos a lo largo del 
gradiente de productividad de lo que anteriormente se había asumido y se 









Producción primaria y respiración controlan el 
balance metabólico del plancton microbiano en 







El transecto cuasi-longitudinal realizado durante la campaña CARPOS 
en el giro oligotrófico subtropical del Atlántico Norte en otoño del año 2006 
(figura 2.1) permitió abordar el segundo objetivo de esta tesis, centrado en 
resolver la hipótesis 2 en la que se propone que la PNC en sistemas 
oligotróficos no está únicamente modulada por la PPB, sino que la RC está 
igualmente implicada en su variación (véase introducción, página 26). La 
importancia de la RC en la regulación de la variación de PNC se reflejaría 
en un gradiente longitudinal de PNC al alejarse de la fuente principal de 




4.2.1 Distribución termohalina 
 
La distribución de la temperatura y la salinidad en la columna de agua 
(figura 4.1) muestran una transición gradual hacia aguas más calidas y 
salinas en el Oeste. La temperatura superficial aumentó más de 2 ºC a lo 
largo del transecto, desde los 23 ºC medidos en la estación más oriental 
(estación 0) hasta los 25,8 ºC en la estación situada más al Oeste (estación 
6). La salinidad en superficie también aumentó de 36,83 a 37,5 a lo largo del 
transecto. La capa de mezcla varió entre los 33 m de la estación 3 y los 58 m 
de la estación 6. El hundimiento de las isolíneas que se observa en la 
estación 5 es coherente con la anomalía positiva del nivel del mar observada 
en la zona, y sugiere que esta estación estaba afectada por un giro de 
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Figura 4.1: Distribución espacial de (a) temperatura (ºC) y (b) salinidad a lo 
largo del transecto. Los números de la parte superior indican la localización 
de las 7 estaciones estudiadas, correspondientes a las señaladas con estrellas 




mesoscala anticiclónico en el momento del estudio (González-Taboada et 
al., 2010).  
 
4.2.2. Concentraciones de nitrato y clorofila-a 
 
La concentración de nitrato (figura 4.2) en los primeros 100 m de la 
columna de agua fue menor a 0,5 mmol m-3 durante la mayor parte del 
transecto, aumentando considerablemente en profundidad. La nitraclina 
mostró una tendencia significativa a hacerse más profunda hacia el Oeste 
(regresión lineal paramétrica Tipo I entre  la profundidad de la nitraclina y 
la distancia recorrida: r2 = 0,76; n = 6; F = 12,84; p = 0,023). 
La concentración de clorofila-a en superficie fue menor a 0,2 mg m-3 
en todas las estaciones (figura 4.2) y tan solo en las estaciones 1 y 5 se 
observó un ligero aumento en superficie alcanzándose valores de 0,12 mg 
m-3. Todas las estaciones presentaron un máximo profundo de clorofila 
(DCM = Deep Chlorophyll Maximum) en la base de la capa fótica (relación 
lineal significativa entre la profundidad del DCM y la del 1% de luz, 
pendiente no significativamente diferente de 1), y ligeramente por encima 
de la nutriclina. Igual que la profundidad de la nitraclina, la profundidad del 
DCM aumentó hacia el Oeste, pasando de 96 m en la estación 0 a 143 m  en 
la estación 6 (regresión lineal paramétrica Tipo I entre  la profundidad del 
DCM y la distancia recorrida: r2 = 0,81; n = 6; F = 17,24; p = 0,014). La 
concentración de clorofila-a en el DCM disminuyó hacia el Oeste, variando 
desde los 0,52 mg m-3 medidos en la estación 0 hasta los 0,34 mg m-3 
medidos en la estación 6 (regresión lineal paramétrica tipo I entre  la 
concentración de clorofila en el DCM y la distancia recorrida: r2 = 0,77; n = 
6; F = 13,258: p = 0,022). Ambas tendencias zonales en la distribución de la 
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Figura 4.2: Distribución espacial de (a) concentración de NO3 (mmol m-3) y 
(b) concentración de clorofila-a (mg m-3) a lo largo del transecto. Los 
números de la parte superior indican la localización de las 7 estaciones 
estudiadas correspondientes a las señaladas con estrellas grises en la figura 




concentración de clorofila-a fueron interrumpidas por el ascenso de ~30 m 
en la profundidad del DCM en la estación 5 asociado a un aumento de 0,09 
mg m-3 de la concentración de clorofila-a.  
 
4.2.3. Tasas metabólicas 
 
Los valores volumétricos estimados para las tasas de PPB, RC y PNC 
(figuras 4.3 y 4.4) están dentro del rango de valores publicados por otros 
autores para la misma región y época del año (Williams, 1998; González et 
al., 2002; Robinson et al., 2002; Morán et al., 2004; Serret et al., 2006 y 
Gist et al., 2009). La base de datos completa de las tasas volumétricas con 
sus correspondientes errores estándar propagados puede encontrarse en el 
apéndice III  de la presente tesis así como en la base de datos pública 
http://www.uea.ac.uk/env/people/facstaff/plankton (datos recopilados y 
mantenidos por Carol Robinson, inicialmente para Robinson, 2008). 
La PPB y la RC variaron entre 0,02 y 2,6 mmol O2 m-3 d-1, 
encontrándose las tasas más altas en la parte sub-superficial  de la estación 5 
(3-4 veces mayor que el promedio de todas las demás estaciones). Ambas 
variables presentaron distribuciones similares a lo largo del transecto (figura 
4.3), ajustándose la relación entre los valores de PPB y RC a una regresión 
lineal de acuerdo con la ecuación:  
 
logRC = 0,81 logPPB - 0,03 




Figura 4.3: Distribución espacial de las tasas de PPB (a) y RC (b) a lo largo 
del transecto (mmol O2 m-3 d-1). Los números de la parte superior indican la 
localización de las 7 estaciones estudiadas y  las cruces señalan las 
profundidades muestreadas. La línea discontinua naranja señala la 




La pendiente de esta ecuación de regresión indica que la RC tendió a 
ser mayor que la PPB. En consecuencia, la PNC fue generalmente 
heterotrófica, variando entre -1 y -0,8 mmol O2 m-3 d-1 (figura 4.4). Tan solo 
se encontraron valores de PNC positivos en las estaciones 2 y 5. En la 
estación 2, muy próxima a la corriente de Canarias, los valores positivos de 
PNC se corresponden con un aumento de la concentración de nutrientes en 
el DCM (figura 4.2), mientras que en la estación 5, afectada por una 
estructura de mesoscala (figuras 4.1 y 4.2), los valores positivos de PNC se 
corresponden con los máximos valores de PPB y RC encontrados a lo largo 
del transecto. Se midieron tasas de PNC próximas a 0 mmol O2 m-3 d-1 en 
las estaciones más orientales (estaciones 0 y 1) en las cuales la nitraclina y 
el DCM se localizaron más cerca de superficie y la concentración de 
clorofila fue mayor en comparación con las estaciones occidentales.  
Las tasas de PPB integradas en la capa fótica (figura 4.5)  
disminuyeron ligeramente hacia el Oeste, con excepción de la estación 5. 
Las tasas de RC integradas en la capa fótica (figura 4.5) mostraron una 
tendencia similar de disminución hacia el Oeste, aunque menos 
pronunciada. Los valores más altos de PPB y RC integradas en la capa 
fótica se observaron en la estación 5. 
La variabilidad de las medidas de PPB y RC se ha analizado 
calculando el coeficiente de variación (C.V.) tanto de las tasas integradas en 
la capa fótica como de los valores volumétricos. El C.V. de las tasas de PPB 
integradas (72%) es mayor que el de las tasas integradas de RC (41%). Esta 
diferencia se hace mayor cuando se excluye del cálculo la estación 5 
afectada por un giro de mesoscala (PPB C.V. = 60%; RC C.V. = 19%). De 
la misma manera, el C.V. de los valores volumétricos de PPB (83%) es 
mayor que el de las tasas volumétricas de RC (61%). 
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Figura 4.4: Distribución espacial de las tasas de PNC a lo largo del transecto 
(mmol O2 m-3 d-1). Los números de la parte superior indican la localización 
de las 7 estaciones estudiadas y las cruces señalan las profundidades 
muestreadas. La línea discontinua naranja señala la profundidad de la 
nitraclina y la verde la profundidad del DCM.
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Figura 4.5: Valores de las tasas metabólicas integradas en la capa fótica y 
normalizadas por su profundidad (mmol O2 m-3 d-1): PPB (línea punteada y 
triángulos verdes), RC (línea discontinua y cuadrados rosas) y PNC (línea 
continua y círculos negros) en las 7 estaciones del transecto. Las barras de 



























Las tasas de PNC integradas en la capa fótica (figura 4.5) tomaron 
valores próximos a 0 en las estaciones más orientales (estaciones 0, 1 y 2) y 
disminuyeron hacia el Oeste  encontrándose metabolismo neto heterotrófico 
en las estaciones occidentales, a excepción de la estación 5 en la que las 
tasas de producción y respiración estaban balanceadas. Las tasas de PNC 
integradas en la capa fótica no ponderadas por la profundidad variaron a lo 
largo del transecto entre -58,4 ± 15,4 y 19,0 ± 18,6 mmol O2 m-2 d-1 (PNC ± 
error estándar propagado). 
 
Para explorar la relación entre las tasas metabólicas y la disponibilidad 
de nutrientes, se calculó el índice de disponibilidad de nutrientes como la 
diferencia entre la profundidad de la nutriclina y la profundidad de la capa 
de mezcla (Behrenfeld et al., 2002; González et al., 2002; Gist et al., 2009). 
La estación 5 supuso una marcada discontinuidad en la distribución espacial 
de las variables físicas, químicas y biológicas, y las tasas de PPB y RC 
medidas en esta estación han sido identificadas como valores atípicos 
respecto al total de los datos del transecto, al estar fuera del intervalo de 
confianza del 95% para la base de datos completa. Por todo ello, esta 
estación se ha excluido del análisis de la relación entre tasas metabólicas y 
disponibilidad de nutrientes. Se encontraron relaciones lineales negativas y 
estadísticamente significativas entre el índice de disponibilidad de nutrientes 
y las tasas de PPB y PNC (figura 4.6).    
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Figura 4.6: Relación entre el índice de limitación por nutrientes (m) y  las 
tasas integradas en la capa fótica de PPB (a) y PNC (b) (mmol O2 m-2 d-1). 
Los círculos blancos representan la estación 5 y las líneas representan el 
ajuste del modelo de regresión lineal tipo II de acuerdo a las ecuaciones:
PPB = 199,05 - 1,73 (Índice de limitación por nutrientes) 
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Los resultados presentados en este estudio muestran la existencia de 
un hundimiento de la nitraclina y el DCM hacia el Oeste, así como una 
disminución de la concentración de clorofila-a, que revelan el gradiente 
previsto hacia condiciones más oligotróficas en el centro del giro. Esta 
tendencia geográfica permitió examinar, mediante el estudio de la 
distribución de las tasas metabólicas, las dos hipótesis que se han planteado 
en la bibliografía (véase el capítulo 1, página 18) sobre los factores que 
modulan el metabolismo neto del plancton en sistemas oligotróficos: (1) 
PPB es más variable que RC y la variabilidad de PNC está modulada por 
PPB, por lo que PNC puede ser predicha a partir únicamente de la PPB; (2) 
RC puede ser tan variable como PPB y el análisis de PPB por sí solo no es 
suficiente para predecir las variaciones de PNC.  
 
Las tasas más bajas de PPB se midieron en las estaciones más 
occidentales coincidiendo con la mayor limitación de nutrientes, lo cual está 
de acuerdo con estudios previos que señalan a la disponibilidad de 
nutrientes inorgánicos como el principal factor limitante para la PPB 
(Marañón y Holligan, 1999). Por otra parte, las tasas de RC presentaron una 
leve tendencia de disminución hacia el Oeste, lo cual es coherente con la 
disminución de la disponibilidad de materia orgánica disuelta (MOD) 
esperable al aumentar la distancia de la costa, fuente principal de MOD 
alóctona (Álvarez-Salgado et al., 2007). Además, las tasas de RC mostraron 
menor variabilidad que las de PPB, debido en gran parte a la brusca 
disminución de la producción primaria encontrada en las estaciones más 




menor variabilidad de CR respecto a la de PPB (Duarte et al., 2001; 
González et al., 2001; Arístegui y Harrison, 2002; Morán et al., 2004) lo 
cual se ha atribuido al desacoplamiento temporal entre los procesos de 
producción y respiración (Arístegui y Harrison, 2002). Como consecuencia 
de la diferencia entre el patrón longitudinal de PPB y el de CR durante el 
transecto, se observó un descenso de la PNC hacia el Oeste.  
Esta disminución se interrumpió por el aumento de PPB y RC en la 
estación 5, afectada por una estructura de mesoscala, en la que se estimó un 
metabolismo neto balanceado. De acuerdo con González-Taboada et al. 
(2010), el giro de mesoscala que afectó a la estación 5, provenía de la región 
del archipiélago de Canarias, desde donde se desplazó hacia el Oeste a una 
velocidad aproximada de 100 Km mes-1. En esta estación se detectó una 
proliferación de Trichodesmium spp., que se ha relacionado con la retención 
en el giro de mesoscala de agua procedente del margen Sur de la región 
subtropical (González-Taboada et al., 2010). Los giros de mesoscala se han 
identificado como una de las posibles fuentes transitorias de carbono 
orgánico en los océanos oligotróficos (González et al., 2001; Mouriño et al., 
2002), lo que está de acuerdo con la idea  de que la naturaleza intermitente 
de la PPB frente a la constancia de RC causa un desacoplamiento temporal 
entre los procesos autotróficos y heterotróficos que explica la frecuencia de 
observaciones de metabolismo neto heterotrófico en océanos oligotróficos 
(Williams et al., 2004). Sin embargo, el aumento sub-superficial de PPB 
medido en la estación 5 coincidió con un aumento de RC de igual magnitud. 
Además, la concentración de NO2 bajo la capa fótica de la estación 5 (0,313 
mmol m-3) fue un orden de magnitud mayor que la media de los demás 
valores de concentración de NO2 durante el transecto (promedio de NO2 sin 




sugiere una reciente e intensa actividad de remineralización asociada 
frecuentemente a las comunidades microbianas dominadas por 
Trichodesmium (Sellner, 1992; Mulholland, 2007), y que resultaría en el 
acoplamiento temporal entre los procesos autotróficos y heterotróficos que 
se observó en esta estación.  
Si excluimos la estación 5, claramente afectada por una estructura de 
mesoscala, se observó el aumento hacia el Oeste de la heterotrofia neta a 
medida que disminuía la producción primaria. Es más, la relación 
significativa encontrada entre las tasas de PNC y el índice de limitación por 
nutrientes (figura 4.6) sugiere que la variabilidad de la PNC está relacionada 
con los factores que limitan la PPB. Estas observaciones están de acuerdo 
con la hipótesis de que la variabilidad de la PNC podría ser predicha a partir 
únicamente de la PPB y en consecuencia, las tasas de PNC deberían ser 
adecuadamente estimadas a partir de modelos empíricos predictivos 
dependientes de las tasas de PPB (del Giorgio y Duarte, 2002; Serret et al., 
2002). Para comprobar esta última idea, se predijo la PNC a partir de los 
valores de PPB en cada estación utilizando modelos publicados (Duarte et 
al, 2001; Serret et al, 2009), y comparado estas predicciones con los valores 
de PNC medidos. Para evitar los posibles errores asociados al uso de datos 
volumétricos en el análisis de patrones generales (Williams, 1998) se 
utilizaron los valores de las tasas integradas en la columna de agua. Además, 
teniendo en cuenta que la aplicabilidad de los citados modelos empíricos 
puede ser dependiente del sistema estudiado (Serret et al., 2009), se 
eligieron modelos predictivos de PNC derivados a partir de datos de PPB y 
PNC procedentes en su mayoría de regiones oligotróficas, y cuyos rangos de 
valores de producción primaria sean similares al rango encontrado durante 




empíricos disponibles a la ecuación descrita en Duarte et al. (2001) en la 
que se incluyen datos de 9 campañas (de marzo de 1991 a marzo de 2000) 
realizadas en la región NASTE, y a la ecuación derivada por Serret et al. 
(2009) con datos de un transecto latitudinal en el océano Atlántico (AMT11, 
septiembre-octubre 2000) (figura 4.7).  
La figura 4.8 (a y b) y la tabla 4.1 muestran la comparación entre los 
valores predichos por ambos modelos empíricos a partir de las tasas 
medidas de PPB durante el transecto, y los resultados de PNC obtenidos 
durante la campaña. Para aplicar el modelo de Serret et al. (2009) utilizamos 
el cociente fotosintético resultante de promediar los diferentes cocientes que 
los propios autores mencionan en su trabajo (PQ = 1,15). La relación entre 
las PNC predichas y las medidas se ajustó significativamente al modelo de 
regresión lineal para los resultados de ambos modelos empíricos, y en los 
dos casos la pendiente de la recta no fue significativamente diferente de 1, lo 
que indica que ambos modelos predicen adecuadamente la variación 
espacial de PNC encontrada durante el transecto. Sin embargo, tan solo para 
el modelo de Duarte et al. (2001) la ordenada en el origen no es 
significativamente diferente a 0 (tabla 4.1), por lo que este modelo parece 
ser el único capaz de predecir de forma fiable no solo la variabilidad 
espacial de PNC sino la magnitud de esta tasa (figura 4.8.b).  
Una predicción fiable del metabolismo neto de la comunidad mediante 
modelos empíricos PNC-PPB sólo puede entenderse si las variaciones de 
PNC están moduladas exclusivamente por factores que regulan la PPB, tal 
como planteaba la primera hipótesis planteada. Sin embargo, hay que tener 
en cuenta que las tasas de respiración descritas en Serret et al. (2002) para la 
campaña AMT11 (con la que se obtuvo el modelo de Serret et al., 2009) 
fueron menores a las tasas de RC estimadas durante el transecto de 
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Figura 4.7: Figuras originales de las relaciones de regresión con que se 
obtuvieron las ecuaciones para el modelo de (a) Duarte et al. (2001) y (b) 
Serret et al. (2009).
log P/R = -3,9+ 1,12(±0,12) logP






CARPOS, a pesar de que los valores de las tasas de PPB fueron similares. 
Esta diferencia en las tasas de respiración explicaría la sobreestimación de 
las tasas de PNC predichas para el transecto con el modelo de Serret et al. 
(2009). Por otro lado, el modelo de Duarte et al. (2001) se obtuvo a partir de 
datos adquiridos en la misma región en la que se realizó la presente 
investigación, y la buena relación encontrada entre los valores de PNC que 
este modelo predice y los que se midieron durante la campaña CARPOS 
sugiere que la base de datos utilizada para construir el modelo de Duarte et 
al. (2001) sería adecuada para caracterizar la variabilidad espacial de la 
PNC, y por lo tanto para predecir el balance metabólico microbiano en la 
región NASTE. Sin embargo, el error asociado a las predicciones (calculado 
según Sokal y Rohlf, 1995) de las tasas de PNC es elevado (bandas grises en 
la figura 4.8) y refleja la poca precisión de la predicción. Este error, en el 
caso del modelo de Duarte et al. (2001), es de aproximadamente 100 mmol 
O2 m-2 d-1. Esta incertidumbre asociada a la predicción es mayor que el 
rango completo de valores de PNC estimados durante el transecto CARPOS 
(77 mmol O2 m-2 d-1) por lo que impide obtener conclusiones sobre cambios 
en la magnitud de PNC menores a  100 mmol O2 m-2 d-1.  
La validación empírica de los citados modelos con los datos de 
CARPOS, parece pues confirmar la relevancia de la PPB en el control de la 
PNC, pero no nos permite confirmar la hipótesis planteada. Para continuar 
con el análisis, se planteó comprobar la generalidad de dicha hipótesis, 
analizando la universalidad del modelo empírico de predicción PNC-PPB de 
Duarte et al. (2001). Con este fin, se aplicó a las tasas de PPB medidas 
durante la campaña AMT11, comparando la PNC así predicha con la 
medida durante dicha campaña (figura 4.8). El rango de PNC medido 




fue mayor que la incertidumbre asociada a la predicción del modelo (100 
mmol O2 m-2 d-1). La relación entre la PNC predicha con el modelo de 
Duarte et al. (2001) y la que se midió durante la campaña AMT11 se ajusta 
significativamente a una regresión lineal con pendiente 1 y ordenada en el 
origen 0, lo que indica que el modelo predice adecuadamente la variabilidad 
y la magnitud de las tasas de PNC medidas durante la AMT11. No obstante, 
al observar los resultados en detalle, se detecta que efectivamente la PNC 
predicha por el modelo es similar a la que se midió durante la campaña en la 
zona ecuatorial, en donde se estimó un balance metabólico neto autotrófico. 
Por el contrario, el modelo subestima las tasas de PNC medidas en zonas 
subtropicales, principalmente en el hemisferio Sur. Este disparidad entre 
valores predichos y medidos justo en regiones oligotróficas está relacionada 
con las bajas tasas de RC que se midieron en estas zonas durante la campaña 
AMT11, menores a cualquiera de los datos de respiración contenidos en la 
base de datos de Duarte et al. (2001) con la que se obtuvo el modelo.  
En consecuencia, parece que ni el rango de los valores de producción 
primaria, ni la localización geográfica son condiciones suficientes para 
garantizar la capacidad predictiva de los modelos empíricos destinados a 
predecir la PNC a partir únicamente de la PPB. 
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Figura 4.8: Valores de PNC integrada en la capa fótica (mmol O2 m-2 d-1) 
predichos (círculo gris) para el transecto CARPOS aplicando (a) el modelo 
de Serret et al. (2009) y (b) el modelo de Duarte et al. (2001), así como (c) 
predicción de PNC para la campaña AMT11 aplicando el modelo de Duarte 
et al. (2001). Las áreas grises indican el error estándar de la predicción. Los 
círculos negros representan los valores medidos de PNC integrada en la 








Tabla 4.1: Parámetros de las ecuaciones de regresión lineal tipo II para las 
relaciones entre las tasas de PNC predichas y medidas. C.I. es el intervalo de 














CARPOS Serret et al. (2009) AMT11 0,74 * (0,60;2,30) (86;146,28) 
1,99 12,11 
CARPOS Duarte et al. (2001) 0,62 * (0,58;3,41) (-37,89;62,11) 
1.35 -56,8 






En resumen, los resultados presentados en este capítulo muestran que, 
de acuerdo a la hipótesis del control de PNC por PPB, los factores que 
limitan la producción primaria parecen modular el balance metabólico 
microbiano a escalas locales. Sin embargo, de acuerdo a la segunda 
hipótesis, la variabilidad espacial o temporal de las tasas de respiración, 
impide que se puedan generar modelos universales que predigan la PNC de 
forma fiable a partir únicamente de la PPB.  
Por lo tanto, este capítulo contribuye a rechazar la afirmación de que 
únicamente la PPB modula la variabilidad de PNC en sistemas oligotróficos, 







CAPÍTULO 5:  
 
Metabolismo neto balanceado de la comunidad 
del plancton microbiano en el giro subtropical 








En este capítulo se aborda el objetivo 3 de la tesis para resolver en 
parte la hipótesis 3 (véase introducción, página 27) en la que se propone que 
la adecuada caracterización de la variabilidad temporal de la PNC con 
incubaciones in vitro, puede contribuir a reconciliar estas estimaciones con 
el balance neto observado con técnicas biogeoquímicas. Esta hipótesis se 
fundamenta en la necesidad de abordar el estudio de las tasas metabólicas de 
las comunidades planctónicas en sistemas oceánicos oligotróficos en una 
escala temporal apropiada, tal como a menudo se ha puesto de manifiesto en 
sistemas poco productivos (Williams 2000 y 2004; Serret et al., 2001; 
Arístegui y Harrison, 2002; del Giorgio y Duarte, 2002; González et al., 
2002; Karl et al., 2003; Robinson y Williams, 2005; McAndrew et al., 
2007). La mayoría de estos estudios se basan en observaciones puntuales 
(incubaciones de 24 h) realizadas en distintas localizaciones dentro de la 
misma región. Por lo tanto, las generalizaciones derivadas sobre la 
variabilidad temporal, el acoplamiento de los metabolismos auto- y 
heterótrofos, y los balances netos regionales, se basan en la asunción de 
estado estacionario en los ecosistemas pelágicos estudiados.  Mediante el 
seguimiento temporal de una misma comunidad microbiana a escalas de 
tiempo cortas será posible caracterizar la variabilidad del metabolismo neto 
de la comunidad microbiana, cumpliendo con el tercer objetivo planteado 
para esta tesis doctoral. 
Para ello, se presentan los resultados de dos estudios lagrangianos en 
los que se han estimado simultáneamente las tasas autotróficas y 
heterotróficas de las comunidades microbianas planctónicas en la capa 




seguimiento se marcó un determinado cuerpo de agua que se analizó 
repetidamente en el tiempo siguiendo su recorrido en el espacio. Este tipo de 
experimentos presenta importantes retos metodológicos, sobre todo con 
respecto al correcto seguimiento de la trayectoria definida por el cuerpo de 
agua en estudio. El cuerpo de agua elegido puede marcarse con una boya de 
deriva o mediante la inyección de trazadores químicos en su superficie, pero 
en ambos casos los marcadores pueden desviarse de la trayectoria por 
procesos físicos como el viento y el oleaje, la advección horizontal, la 
cizalla vertical o la difusión (Niiler et al., 1987; Stanton et al., 1998). 
Debido a estos problemas técnicos la realización de estudios lagrangianos es 
económicamente muy costosa, por lo que las observaciones de este tipo son 
muy escasas (Davis, 1991) especialmente en áreas remotas como los giros 
oligotróficos. De hecho, los estudios lagrangianos publicados hasta el 
momento, en los que se incluyen estimaciones del balance metabólico de la 
comunidad planctónica microbiana, se restringen en su mayoría al estudio 
de la evolución temporal de fenómenos puntuales y llamativos como los 
pulsos de alta producción primaria (Williams, 2000; Arístegui y Harrison, 
2002). Hasta donde hemos podido averiguar, tan sólo hay un estudio 
lagrangiano realizado en aguas abiertas del océano Atlántico que se llevó a 
cabo dentro del proyecto PRIME (Donald et al., 2001; Joint et al., 2001; 
Savidge y Williams 2001). Sin embargo la escasa resolución vertical de las 
tasas metabólicas medidas impide la correcta estimación del balance 
metabólico neto durante dicho experimento. Por lo tanto, los resultados 
presentados en este capítulo son los primeros que permiten analizar, con 
incubaciones in vitro, la variabilidad a corta escala temporal de la PNC en el 




Por otra parte, la base de datos obtenida para este capítulo permitirá 
avanzar en el estudio iniciado en el capítulo 4 sobre la importancia de la 
PPB y la RC como factores que modulan esta variabilidad, contribuyendo 
también a cumplir el segundo objetivo planteado en esta tesis doctoral 




5.2.1. Seguimiento lagrangiano y estructura termohalina 
 
El desplazamiento de la boya de deriva durante los estudios 
lagrangianos 1 (L1) y 2 (L2) fue del orden de 5 y 9 Km día-1 
respectivamente, por lo que durante los 7 días que duraron ambos 
experimentos, la boya se localizó en todo momento dentro del área 
caracterizada durante los estudios previos de mesoscala (figura 5.1). La 
variación temporal de la temperatura superficial fue menor a 0,2 ºC a lo 
largo del periodo de estudio en ambas observaciones lagrangianas. La 
distribución vertical de temperatura (figura 5.2) muestra una fuerte 
estratificación y una reducida variabilidad temporal tanto en L1 como en L2. 
En ambos casos, la temperatura superficial fue elevada (superior a 26 y 25 
ºC para L1 y L2 respectivamente) y disminuyó gradualmente por debajo de 
los 50 m de profundidad. En ambos estudios la distribución vertical de la 
salinidad (figura 5.3) en los 50 m superficiales apenas varió a lo largo del 
tiempo de estudio. 
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Figura 5.1: Localización de las estaciones en las que se realizaron perfiles 
de CTD (puntos negros) siguiendo la trayectoria de las boyas de deriva 
durante los dos estudios lagrangianos. Las cruces blancas señalan la 
localización de las estaciones en las que se estimaron tasas metabólicas. Las 
estrellas azules señalan el punto en el que comenzó cada lagrangiano. Los 
símbolos están superpuestos a los mapas de temperatura promedio entre 10 
y 30 m de profundidad medida durante los reconocimientos previos de 
mesoscala cuya situación geográfica indican las cruces en la figura 2.1(a).
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Figura 5.2: Distribución vertical de temperatura (ºC) en (a) L1 y (b) L2. Las 
líneas verticales punteadas señalan el momento en que se tomó la medida.
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Figura 5.3: Distribución vertical de salinidad en (a) L1 y (b) L2. Las líneas 




5.2.2. Concentración de nitrato + nitrito, y de clorofila-a 
 
La concentración de NO3+NO2 fue menor a 0,3 mmol m-3 en los 100 
primeros metros de la columna de agua en L1 y L2 (figura 5.4). La 
nitraclina (isolínea de 1 mmol m-3 en la figura 5.4)  se localizó alrededor de 
los 140 m de profundidad.  
La concentración de clorofila-a fue menor a 0,2 mg m-3 en los 50 m 
superficiales durante los dos estudios lagrangianos (figura 5.5). En ambos 
casos se observó un máximo profundo de clorofila (DCM) en la base de la 
capa fótica (la media de las profundidades en las que se localizó el DCM no 
difería significativamente de la profundidad promedio a la que se midió el 
1% de luz) en el que la concentración de clorofila-a fue mayor a 0,3 mg m-3. 
En general la nitraclina se localizó ligeramente más profunda que el DCM 
(figura 5.5), por lo que la concentración de NO3+NO2 fue menor a 1 mmol 
m-3 en la capa fótica.  
 
5.2.3. Tasas metabólicas 
 
La base de datos completa de las tasas volumétricas con sus 
correspondientes errores estándar propagados del conjunto de observaciones 
que se incluyen en esta tesis se muestran en el apéndice IV. El coeficiente 
de variación de las réplicas de concentración de oxígeno disuelto fue 0,12%, 
y el error estándar medio de las tasas volumétricas (mmol O2 m-3 d-1) fue 
0,20 para GPP y RC y 0,22 para PNC, dentro del rango obtenido en otros 
estudios en aguas oligotróficas (González et al., 2002; Morán et al., 2004; 
Williams et al., 2004). 
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Figura 5.4: Distribución vertical de concentración de NO3+NO2 (mmol m-3) 
en (a) L1 y (b) L2. Las cruces negras señalan el momento y  profundidad en 
que se tomó la medida.
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Figura 5.5: Distribución vertical de concentración de clorofila-a (mg m-3) en 
(a) L1 y (b) L2. Las líneas punteadas verticales señalan el momento en que 





Las tasas de PPB integradas en la capa fótica variaron entre 6,5 ± 17,3 
y 58,7 ± 12,2 mmol O2 m-2 d-1 (± error estándar propagado), y en el caso de 
las tasas normalizadas por la profundidad de integración, entre 0,1 ± 0,2 y 
0,6 ± 0,2 mmol O2 m-3 d-1 (± error estándar propagado). En las tasas de RC 
se midió un rango similar, entre 16 ± 17,8 y 65,1 ± 11,7 mmol O2 m-2 d-1 (± 
error estándar propagado) o entre 0,1 ± 0,1 y 0,6 ± 0,1 mmol O2 m-3 d-1 (± 
error estándar propagado) al normalizarlas por la profundidad de 
integración. Se calculó el intervalo de confianza (I.C.) al 95% para analizar 
las diferencias entre las tasas estimadas a lo largo de cada estudio 
lagrangiano (figura 5.6). Ninguna de las tasas integradas de CR o PPB en 
cada uno de los días de estudio fue significativamente diferente del 
promedio de cada variable para el correspondiente estudio lagrangiano (PPB 
= 0,32 y CR = 0,37 mmol O2 m-3 d-1 para L1; PPB = 0,30 y CR = 0,43 mmol 
O2 m-3 d-1 para L2).  
Las tasas de PNC integradas en la capa fótica variaron entre -53,8 ± 
14,3 y 18,6 ± 12,5 mmol O2 m-2 d-1 (± error estándar propagado), y en el 
caso de las tasas normalizadas por la profundidad de integración entre -0,5 ± 
0,1 y 0,2 ± 0,1 mmol O2 m-3 d-1 (± error estándar propagado). Tras calcular 
el I.C. al 95%, se observó que las tasas de PNC no fueron significativamente 
diferentes de 0 excepto en dos de los doce días de estudio (figura 5.6) 
correspondientes a las 120h durante L1 y a las 168h durante el L2. En 
ambos casos la PNC fue significativamente menor a 0. 
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Figura 5.6: Valores de las tasas metabólicas integradas en la capa fótica y 
normalizadas por su profundidad (mmol O2 m-3 d-1): (a y  b) PPB (línea 
punteada y triángulos verdes) y  RC (línea discontinua y cuadrados rosas). 
Las líneas discontinuas representan el valor promedio de cada lagrangiano 
para PPB (verde) y RC (rosa); (c y d) PNC (línea continua y  círculos 
negros) en los dos estudios lagrangianos. Las barras de error y las áreas 




El coeficiente de variación (C.V.) de las tasas de PPB integradas en la 
capa fótica fue ligeramente mayor que el C.V de las tasas de RC integradas 
en la capa fótica (51% y 40% para PPB y RC respectivamente). La relación 
lineal entre los valores del ratio PPB:RC y los valores de RC fue 
estadísticamente significativa (r2 = 0,40; F = 6,7; p = 0,03), a diferencia de 




Las características físicas, químicas y biológicas observadas en la 
columna de agua durante los estudios lagrangianos fueron las típicas de las 
aguas del giro oligotrófico del Atlántico N: fuerte estratificación térmica y 
halina, capa de mezcla localizada en torno a los 50 m de profundidad (figura 
5.2), DCM bien desarrollado y localizado a más de 60 m de profundidad, 
clorofila-a superficial menor de 0,2 mg m-3 (figura 5.5) y nitraclina situada 
por debajo de los 70 m (figura 5.4) (Longhurst 1998; Marañón y Holligan, 
1999; Marañón et al., 2003). 
Las distribuciones verticales tanto de la temperatura como de la 
salinidad presentaron poca variabilidad temporal en ambos estudios 
lagrangianos (figuras 5.2 y 5.3), al igual que las concentraciones de 
nutrientes y clorofila-a (figuras 5.4 y 5.5. Estos resultados son similares a 
los descritos en un estudio lagrangiano llevado a cabo en el Atlántico NE en 
la primavera de 1996 (Donald et al., 2001) en el que se consideró que la 
columna de agua se encontraba en estado cuasi-estacionario.  
Los rangos de valores de PPB, RC y PNC observados durante los 
estudios lagrangianos que se presentan en este capítulo son similares a los 




al., 2009 por ejemplo). En este caso, se observó una escasa variabilidad en 
las tasas de PPB y RC entre días sucesivos, en consonancia con la reducida 
variabilidad observada en la estructura termohalina y en las características 
químicas de la columna de agua. Ninguna de las tasas diarias de PPB y RC 
integradas en la capa fótica fue significativamente diferente de la media 
obtenida en cada experimento, y en solo dos ocasiones las diferencias entre 
RC y PPB fueron suficientes para dar lugar a un metabolismo neto 
heterotrófico (figura 5.6). El seguimiento temporal del metabolismo del 
plancton microbiano durante los estudios lagrangianos mostró que, en 
general, la PNC no difería significativamente de 0 (figura 5.6).  
El debate existente sobre el balance metabólico en sistemas 
oligotróficos se centra en la existencia de estudios que sostienen la 
prevalencia de heterotrofia neta de las comunidades microbianas 
planctónicas en la capa fótica de las regiones oligotróficas (por ejemplo 
Duarte y Agustí, 1998; González et al., 2001 y 2002; Arístegui y Harrison, 
2002) frente a otros en los que se ha concluido la existencia de metabolismo 
neto autotrófico en estas mismas regiones del océano (por ejemplo Williams 
y Purdie, 1991; Serret et al., 2006). Sin embargo, hasta donde hemos podido 
averiguar, este es el primer estudio que, basándose en medidas in vitro, 
sugiere que el metabolismo balanceado puede prevalecer en sistemas 
oligotróficos durante al menos una semana. Estos resultados se diferencian 
de trabajos anteriores tanto en la resolución de la escala temporal como en el 
tratamiento posterior de los datos, ya que el cálculo del intervalo de 
confianza nos permite realizar un análisis más riguroso de la magnitud y 
variabilidad de las tasas de PNC. 
Con el objetivo de comparar nuestros resultados con otros derivados 




heterotrófico durante las observaciones lagrangianas. Para poder contrastar 
nuestras conclusiones con las de otros trabajos en los que no se calculan los 
I.C., hemos utilizado para este cálculo exclusivamente los valores de PNC 
medidos. Así, dicha frecuencia representa la probabilidad de que, siguiendo 
los procedimientos estándar de muestreo (una única estación) y análisis de 
datos (considerando el signo de PNC), hubiéramos caracterizado los dos 
cuerpos de agua estudiados como heterotróficos. Dicha probabilidad sería 
del 57% (4 de 7 estaciones) para el L1 y del 100% (5 de 5 estaciones) para 
el L2. Estos resultados serían coherentes con la literatura sobre el 
metabolismo neto de la comunidad planctónica en NASTE, que defiende la 
prevalencia de un balance neto heterotrófico (Duarte et al., 2001; Serret et 
al., 2001; Gist et al., 2009; por ejemplo). No obstante, si tenemos en cuenta 
los I.C. de las tasas de PNC, los porcentajes disminuyen a un 14% y 20% 
para L1 y L2, respectivamente, ya que en cada estudio lagrangiano, sólo un 
valor de PNC fue significativamente menor de 0. En su conjunto, y 
contrariamente a la prevalencia de metabolismo neto heterotrófico o 
autotrófico observada por otros autores, el 83% de las medidas de PNC 
mostraron un metabolismo neto balanceado.  
Karl et al. (2003) encontraron que si se realizara una única 
observación puntual, el océano abierto sería incorrectamente caracterizado 
como heterotrófico en el 89% de los casos. Estos cálculos se basaron en la 
hipótesis de que el metabolismo neto heterotrófico en el océano oligotrófico 
resulta del desacoplamiento entre los procesos heterotróficos relativamente 
constantes y los pulsos de producción primaria que ocurren el 10% del 
tiempo. Estos mismos autores propusieron que la heterotrofia neta 
observada frecuentemente en océanos oligotróficos podía así ser sustentada 




(Karl et al., 2003; Williams et al., 2004). En los experimentos lagrangianos 
que se presentan en este estudio las tasas de producción y respiración 
estaban balanceadas durante los cuatro a seis días previos a los dos días en 
que se encontró metabolismo neto heterotrófico (en L1 y L2 
respectivamente). Aunque la duración de estos estudios no cubre la escala 
temporal de semanas en la cual los pulsos de PPB suelen producirse, la 
reducida variabilidad de las características fisicoquímicas y biológicas del 
cuerpo de agua estudiado sugiere que es poco probable la existencia de un 
pulso de PPB previo que soporte las tasas de heterotrofia encontradas.  
Como ya se discutió en el capítulo anterior, algunos autores han 
defendido la hipótesis de que el balance metabólico del plancton microbiano 
está controlado por los factores que controlan la PPB (Arístegui y Harrison, 
2002; González et al., 2002). Esta idea se basa en las medidas de PNC 
heterotrófica en aguas oligotróficas (del Giorgio et al., 1997; Duarte y 
Agustí, 1998; Morán et al., 2004) junto con la observación de que la 
variabilidad de la PPB es mayor que la de la RC (Duarte et al., 2001; 
González et al., 2001; Morán et al., 2004). Además, las correlaciones 
encontradas entre PPB y los ratios de PPB:RC junto con los umbrales de 
PPB derivados de ellas se han interpretado como indicaciones de dicho 
control (Duarte et al., 2001 y 2009; González et al., 2001 y 2002). En este 
estudio se ha explorado la existencia de relaciones similares entre los ratios 
de PPB:RC y PPB (véase apartado 5.2.3). Sin embargo, el empleo del 
análisis del C.V. o el cálculo de regresiones lineales resulta inapropiado 
cuando las tasas de RC o PPB de cada día no son significativamente 
diferentes entre sí. Por lo tanto, estos métodos estadísticos son inadecuados 




aguas oligotróficas en la situación cuasi-estacionaria observada a lo largo de 
los estudios lagrangianos.  
Una alternativa para comparar estas observaciones con las 
conclusiones obtenidas por otros estudios en los ecosistemas oligotróficos es 
la aplicación de modelos empíricos ya publicados a los datos de PPB 
obtenidos en esta investigación, utilizando una aproximación similar a la 
adoptada en el capítulo 4. Los modelos empíricos derivados de las 
relaciones entre producción primaria neta y los ratios de PPB:CR o PNC se 
han utilizado en la discusión sobre el control de la PNC por la variación en 
la PPB y para predecir así la prevalencia de heterotrofia neta cuando PPB es 
menor de un umbral (Duarte y Agustí, 1998; Duarte et al., 2001; Duarte y 
Regaudie-de-Gioux, 2009). Si la hipótesis de que la PPB controla la PNC 
fuera correcta, estos modelos deberían ser capaces de predecir la magnitud y 
variabilidad de PNC a partir de las medidas de PPB obtenidas en los 
estudios lagrangianos. Para evitar cualquier posible error asociado al uso de 
medidas discretas volumétricas en el análisis de patrones generales 
(Williams 1998), hemos utilizado las tasas integradas en la capa fótica. Con 
esta condición, los modelos de predicción disponibles son, al igual que en el 
capítulo anterior, la relación encontrada en NASTE entre PPB y el ratio 
PPB:RC publicada por Duarte et al. (2001) y la relación entre producción 
primaria y PNC a lo largo de un transecto latitudinal (AMT11) en el 
Atlántico publicada por Serret et al., (2009). Para aplicar el modelo de 
Serret et al. (2009) utilizamos el cociente fotosintético resultante de 
promediar los diferentes cocientes que los propios autores mencionan en su 
trabajo (PQ = 1,15). 
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Figura 5.7: Valores de PNC integrada en la capa fótica (mmol O2 m-2 d-1) 
predichos (círculo gris) para los dos estudios lagrangianos de CARPOS, 
aplicando los modelos de Duarte et al. (2001) y  Serret et al. (2009). Las 
áreas grises representan su correspondiente error estándar. Los puntos 
negros indican los valores de PNC medidas in situ y las áreas azules 
representan su error estándar, señalado con línea discontínua azul cuando se 
superpone al área gris. Las ecuaciones de las regresiones lineales de tipo II 
que describen la relación entre la PNCmedida y la PNCpredicha son (parámetros 
± I.C. 95%):
 PNCpredicha = 1,5 ± 0,7 PNCmedida + 64,6 ± 15,7 
 (r2 = 0,60; F = 14,8; p = 0,003) aplicando Serret et al. (2009)
 PNCpredicha = 1,2 ± 0,5 PNCmedida - 63 ± 13 




La PNC obtenida al aplicar ambos modelos sobre las tasas de PPB de 
los estudios lagrangianos se muestra en la figura 5.7 acompañada del error 
estándar asociado a la predicción. La relación entre los valores de PNC 
predichos y los medidos durante ambos estudios lagrangianos se ajustó 
significativamente a una regresión lineal con pendiente no diferente a 1 y 
ordenada en el origen significativamente diferente de 0. La reducida 
variabilidad de la PNC encontrada en las observaciones lagrangianas se 
reproduce satisfactoriamente por ambos modelos, pero los escenarios 
predichos son diferentes. Utilizando el modelo de Duarte et al. (2001) el 
metabolismo neto heterotrófico prevalecería a lo largo de los dos estudios, 
mientras que con el modelo de Serret et al. (2009) prevalecería el balance 
neto autotrófico. Aplicando el modelo de Duarte et al. (2001) se obtuvieron 
unos promedios de PNC de -74,5 ± 52,1 y -78,4 ± 63,9 mmol O2 m-2 d-1 
(PNC ± I.C. 95%) para L1 y L2 respectivamente. Estos promedios fueron 7 
veces más bajos que los medidos in situ y significativamente menores de 0 
para los dos estudios. Por el contrario, los promedios de PNC obtenidos al 
aplicar el modelo de Serret et al. (2009) (47,8 ± 16,2 y 48 ± 12,2 mmol O2 
m-2 d-1 para L1 y L2 respectivamente) fueron 4 veces más altos que los 
estimados in situ y significativamente mayores de 0 para los dos estudios. 
Ninguno de los dos modelos es capaz de predecir la prevalencia de 
metabolismo neto balanceado observada durante los dos estudios 
lagrangianos que se presentan en este capítulo.  
Si se presta atención a los dos únicos días en que se observó un 
metabolismo neto heterotrófico significativo (120h en L1 y 168h en L2, ver 
figura 5.6), ambos modelos predicen un fuerte descenso de la PNC a 120h 
durante L1 pero ninguno de los dos modelos fue capaz de predecir la 




estimada en L1 a 120h coincidió con un ligero descenso de la PPB (figura 
5.6) lo que explica la correcta predicción de metabolismo neto heterotrófico 
por ambos modelos. Este tipo de correspondencias se han utilizado para 
sostener la hipótesis de que la producción primaria local controla el balance 
metabólico. Por el contrario, el metabolismo neto heterotrófico observado 
en L2 a 168h no se correspondió con un descenso de la PPB sino con un 
aumento de la RC (figura 5.6), por lo que ninguno de los modelos fue capaz 
de predecir la disminución de PNC en ese día. Esto sugiere que la variación 
en el balance metabólico de ese día estuvo asociada a procesos no 
directamente relacionados con la PPB sino con la RC. 
Diversos autores han utilizado regresiones lineales semejantes a las 
empleadas en este trabajo con el objetivo de identificar los valores de PPB 
que señalan el umbral entre el balance metabólico autotrófico y 
heterotrófico en el océano (Duarte y Agustí, 1998; Williams, 1998; Duarte y 
Regaudie-de-Gioux, 2009). Estos umbrales de producción han sido a su vez 
aplicados para inferir generalizaciones sobre el balance metabólico en 
sistemas oceánicos (López-Urrutia et al., 2006) así como para extrapolar 
estos balances desde la escala regional a la escala de cuenca oceánica 
(González et al., 2001 y 2002). Si el análisis realizado en este trabajo se 
hubiera desarrollado empleando los valores umbral de PPB en lugar de la 
ecuación completa, el balance metabólico predicho habría sido heterotrófico 
durante todos los días aplicando el umbral de Duarte et al. (2001) (84,8 
mmol O2 m-2 d-1), mientras que aplicando el umbral de Serret et al. (2009) 
(10,12 mmol O2 m-2 d-1) sólo hubiera sido heterotrófico en L1 a 120h.  
Los resultados derivados de este ejercicio basado en la capacidad de 
predicción de las relaciones PPB-PNC indican que las extrapolaciones y las 




ecosistema, como los modelos de aplicación general y los umbrales, deben 
ser tomadas con precaución. Por un lado, como hemos visto, la variabilidad 
de la PNC no está modulada por un único factor, por lo que no podría 
predecirse a partir de su relación con una única variable. Por otro lado, al 
emplear simplificaciones de estas relaciones, como son los umbrales de 
producción para derivar la PNC se pierde información sobre la variabilidad 
de corta escala y sobre la magnitud de la PNC. 
 
 
En resumen, esta es la primera vez que en el giro oligotrófico del 
Atlántico Norte se repiten medidas in situ directas y simultáneas de las tasas 
de producción y consumo de oxígeno por las comunidades microbianas 
planctónicas en un mismo cuerpo de agua y en escalas temporales cortas, 
gracias al diseño lagrangiano del estudio. Nuestros resultados muestran que 
el metabolismo del plancton microbiano en el océano abierto poco 
productivo podría encontrarse más próximo al balance metabólico de lo que 
se había descrito hasta ahora, ya que, gracias al análisis del intervalo de 
confianza, se observó que la PNC no fue significativamente diferente de 0 
en el 83% de los días del estudio. Esta observación confirma la validez de la 
tercera hipótesis planteada en esta tesis, ya que muestra que al utilizar las 
herramientas adecuadas para el estudio de la variabilidad temporal de la 
PNC, el balance metabólico neto estimado con medidas in vitro se aproxima 
a las estimaciones biogeoquímicas que calculan metabolismo neto 
balanceado o ligeramente autotrófico en regiones oligotróficas oceánicas.   
Además, ninguna de las relaciones entre producción primaria y 
metabolismo neto publicadas (Duarte et al., 2001; Serret et al., 2009) pudo 




lagrangianas que se presentan en este estudio, lo que sugiere que otros 
procesos diferentes a la actividad fotosintética, muy probablemente 
relacionados con la respiración heterótrofa, contribuyen a la variabilidad de 









Variabilidad longitudinal de la producción neta 
de la comunidad del plancton microbiano en la 








Según la segunda hipótesis planteada en esta tesis doctoral, si la 
variabilidad de la RC en la región oriental del giro subtropical del Atlántico 
Norte participa en la variación regional de la PNC, sería esperable encontrar 
una tendencia progresiva hacia un metabolismo neto balanceado al aumentar 
la distancia a la costa y, consecuentemente, disminuir la influencia de los 
aportes de materia orgánica de origen continental y costero. 
En capítulos anteriores se ha analizado la variación espacial de la 
producción neta de la comunidad caracterizada mediante medidas puntuales 
a lo largo de un gradiente espacial de oligotrofia (ver capítulo 4), así como 
la variación temporal de corta escala (días) en ambientes oligotróficos (ver 
capítulo 5). Los resultados muestran que el metabolismo neto de la 
comunidad puede cambiar de autotrófico a heterotrófico en escalas 
espaciales de pocos kilómetros o temporales de pocos días, lo que pone de 
manifiesto la importancia de la variabilidad del balance metabólico en el 
giro subtropical del Atlántico Norte. Sin embargo, el limitado número de 
datos obtenidos durante dicha campaña (19 estimaciones de PNC) y el 
escaso rango absoluto de variabilidad encontrada impide hacer 
generalizaciones para toda la superficie del giro. Por ello, la existencia de un 
gradiente longitudinal no se ha podido examinar adecuadamente.  
Con el fin de enmarcar nuestras observaciones en un contexto espacio-
temporal mayor y de estudiar la variación espacial con mayor resolución y 
cobertura de lo que permiten nuestros datos, en este capítulo hemos 
incorporado las estimaciones de PNC obtenidas en la campaña CARPOS a 
otras estimaciones de PNC efectuadas en el giro del Atlántico Norte y 




un área mayor (figura 2.8) y comprende estimaciones obtenidas en otoño 
(33 valores), primavera (18 valores) y verano (8 valores). 
Los resultados mostrados en el capítulo 4 indican que en las 
estaciones más oligotróficas cercanas al centro del giro subtropical es 
frecuente determinar un balance metabólico microbiano heterotrófico. Sin 
embargo, en el análisis de los experimentos lagrangianos (capítulo 5), en el 
que a diferencia del capítulo 4 se ha empleado el análisis del I.C., se ha 
observado que en zonas oligotróficas, una misma comunidad microbiana 
puede presentar un metabolismo neto balanceado o heterotrófico 
dependiendo del día en que sea muestreada. El uso de una base de datos más 
amplia no evita este problema, ya que no caracteriza la variación temporal 
de pequeña escala de la PNC, pero supone ventajas con respecto a la 
aproximación metodológica basada en el muestreo de un transecto 
longitudinal (capítulo 4) al aumentar de forma significativa el número de 
datos empleados en el cálculo del balance metabólico de las comunidades 
microbianas planctónicas.   
Por todo ello, este capítulo contribuye a cumplir el cuarto objetivo 
planteado en esta tesis doctoral al analizar la distribución de las 
estimaciones de PNC a lo largo del gradiente de oligotrofia que se produce 
al desplazarse desde el borde hasta el centro del giro. De esta forma, la 
cobertura espacial que proporciona la base de datos utilizada permite 
comprobar la hipótesis 3 de la tesis al analizar cómo la distribución espacial 








6.2. Resultados y discusión 
 
6.2.1. Análisis convencional: metabolismo neto heterotrófico 
 
El análisis convencional que han seguido otros autores para estudiar el 
balance metabólico en sistemas oligotróficos (del Giorgio y Duarte, 2002; 
Williams et al., 2004; Serret et al., 2002; Duarte y Regaudie-de-Gioux, 
2009, por ejemplo) asume que el valor absoluto de cualquier medida 
individual de PNC es suficiente para caracterizar el sistema objeto de 
estudio como autotrófico, si la PNC es positiva, o heterotrófico si ésta es 
negativa.  
En este estudio se utilizan 59 valores de PNC integrada en la columna 
de agua determinados en el giro subtropical del Atlántico Norte con sus 
correspondientes errores estándar propagados (figura 6.1). El valor medio 
resultante de todos los datos empleados es de -23,97 ± 5,96 mmol O2 m-2d-1, 
lo que indicaría que el balance metabólico en el giro subtropical del 
Atlántico Norte es en promedio netamente heterotrófico, lo cual está de 
acuerdo con observaciones anteriores (Duarte et al., 2001; Robinson et al., 
2002; Morán et al., 2004, por ejemplo). En la figura 6.1 se observa que la 
producción neta de la comunidad alcanza magnitudes más elevadas cuando 
las tasas son negativas, llegando a encontrarse valores de -175 mmol O2 m-2 
d-1 frente a valores positivos que no alcanzan los 100 mmol O2 m-2 d-1. Así, 
al ser los valores absolutos de las tasas negativas mayores a los de las tasas 
positivas, el promedio de PNC tiende a ser negativo. Sin embargo, este valor 
promedio no muestra cuál es el balance metabólico más frecuente en el área 
de estudio, para lo que hemos estudiado la distribución de frecuencias de los 
59 datos de PNC  disponibles (figura 6.2). Los valores más frecuentes de 
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Figura 6.1: Valores de PNC (mmol O2 m-2 d-1) respecto a la longitud en la 
que fueron medidos. Las barras de error indican los errores estándar 
propagados (negro) y los intervalos de confianza al 95% (azul).
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Figura 6.2: Histograma de frecuencias de los valores de PNC que figuran en 
la base de datos obtenida de diferentes campañas realizadas en el giro 
oligotrófico subtropical del Atlántico Norte.
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PNC se encuentran entre 0 y -20 mmol O2 m-2 d-1 y el 80% de los datos 
corresponden a valores de PNC entre -60 y 20 mmol O2 m-2 d-1 lo que 
muestra que, no solo el balance promedio es heterotrófico, sino que son más 
frecuentes las medidas puntuales de PNC negativas que las positivas.  
Este análisis de los resultados parece demostrar que el metabolismo 
neto en la región estudiada es heterotrófico, pero no aporta información 
respecto a las posibles diferencias intra-regionales que se plantean en la 
segunda hipótesis de esta tesis. Para ello se ha estudiado el patrón 
longitudinal de PNC de dos formas complementarias. En primer lugar, se ha 
calculado el promedio de las tasas de PNC en rangos de 5º de longitud 
(figura 6.3). En segundo lugar se ha calculado el porcentaje de 
observaciones en las que la PNC es negativa (heterotrófica) o positiva 
(autotrófica) respecto al total de estimaciones disponibles para cada franja 
de 5º de longitud en la zona estudiada (figura 6.4). El único dato localizado 
más al Este de 15º se ha incluido en la franja 15º O. Los resultados del 
primero de los análisis indican la existencia de una tendencia longitudinal 
significativa dentro de la región de estudio, aumentando ligeramente el 
promedio de las tasas de PNC conforme nos alejamos del continente hacia 
el Oeste (figura 6.3). Esta variación geográfica coincide con las tendencias 
encontradas por Gist et al. (2009) para RC y PPB que observaron patrones 
de disminución de ambas variables hacia el Oeste en el Giro subtropical, 
tendiendo a converger los valores de producción y respiración en la parte 
más occidental del área de estudio. Sin embargo, en ningún caso el 
promedio de PNC deja de ser negativo. El segundo análisis permite 
visualizar que los valores negativos de PNC predominan a lo largo de todo 
el rango de longitud estudiado, siendo la frecuencia de PNC heterotrófica 
cercana al 80% incluso a 40º longitud O, similar a lo encontrado por Duarte 
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Figura 6.3: Distribución longitudinal de los promedios de PNC (mmol O2 
m-2 d-1). Los números entre paréntesis indican el número de casos y las 
barras de error representan el error estándar. La línea gris representa el 
ajuste de la ecuación: PNC = -1,42 Longitud - 68,15
Rango de longitud






























et al. (2001). La ecuación que describe la relación lineal entre la longitud y 
el porcentaje de heterotrofia fue: % Heterotrófico = -0,14 Longitud +74,11 
(r2 = 0,026; F = 0,081; p = 0,795). La pendiente de esta ecuación no es 
significativamente diferente de 0, por lo tanto, podría decirse que la 
frecuencia con que se estima metabolismo neto heterotrófico es homogénea 
en longitud y se aproxima al 80%.       
Todo ello parece confirmar que en el giro subtropical del Atlántico 
Norte el metabolismo neto heterotrófico prevalece sobre el autotrófico, y 
aunque las tasas se hacen menos negativas hacia el Oeste, en ningún 










Figura 6.4 (página siguiente): Gráfico superior: Distribución longitudinal de 
la frecuencia  (en porcentaje) de tasas de PNC heterotróficas (cuadrado azul) 
o autotróficas (triángulo verde). Las líneas representan el ajuste a una 
regresión lineal. Gráfico inferior: Distribución en el espacio de los valores 
de PNC caracterizados como heterotróficos (cuadrado azul) o autotróficos 








6.2.2. Análisis del intervalo de confianza: metabolismo neto 
balanceado 
 
Las observaciones descritas hasta el momento en este capítulo se han 
realizado asumiendo que el valor absoluto de la PNC es suficiente para 
caracterizar el metabolismo de la comunidad. Sin embargo, y como ya se ha 
mostrado en el capítulo 5, es esencial acompañar el valor absoluto de PNC 
de algún estadístico descriptivo que permita analizar la significación de ese 
valor. El error o la desviación estándar que se presentan con frecuencia 
acompañando a los valores de las tasas metabólicas, son indicadores que 
representan la variabilidad de la estimación y nos dan información sobre su 
fiabilidad, pero por sí solos no permiten conocer si un valor de PNC es 
significativamente diferente de otro. Sin embargo, el intervalo de confianza 
(I.C.) aporta un rango de valores posibles para la estimación vinculados a un 
valor de probabilidad, por lo que permite diferenciar entre aquellos valores 
de PNC que sean o no significativamente diferentes de 0, según incluyan o 
no al valor en su I.C. Para este segundo análisis de los datos, se ha calculado 
el intervalo de confianza al 95% para cada uno de los valores de PNC 
disponibles, observándose  que muchos de los valores de PNC que antes se 
habían considerado positivos o negativos no son significativamente 
diferentes de 0. En concreto, el 60% del total de los datos analizados no se 
podrían considerar significativamente diferentes de 0.  
Para estudiar cómo afecta la significación estadística a la frecuencia 
con que se encuentra cada tipo de metabolismo neto en la región de estudio, 
se ha calculado, al igual que en el apartado anterior, el porcentaje de cada 
uno en franjas de 5º de longitud (figura 6.5). Sin embargo, en este caso cada 




no contiene a 0 y según sea su valor absoluto positivo o negativo 
respectivamente, o se ha considerado balanceado si su I.C. contiene a 0, 
independientemente del signo de PNC.  
Los resultados de este análisis indican que la frecuencia con que se 
encontró un balance metabólico heterotrófico en ningún momento supera el 
50% de los casos (figura 6.5), disminuyendo esta frecuencia de forma muy 
significativa hacia el Oeste (% Heterotrófico = 1,02 Longitud + 63,28; r2 = 
0,99; F = 232,93; p = 0,001), siendo del 20% más al Oeste de 35º de 
longitud. Así mismo, la frecuencia con la que se encontró un balance 
metabólico autotrófico disminuye hacia el Oeste, haciéndose cero para 
longitudes superiores a 35º O.  El cálculo del intervalo de confianza de las 
tasas de PNC permite observar que la frecuencia de medidas de 
metabolismo neto balanceado tiende a aumentar de forma muy significativa 
hacia el centro del giro (% Balanceado = -1,80 Longitud + 8,30; r2 = 0,97; F 
= 99,64; p = 0,002) haciéndose mayor al 50% a partir de 20º de longitud y 
llegando a ser del 80% más al Oeste de 35º. Además, el valor absoluto de 
las tasas de PNC significativamente menores que cero disminuye hacia el 
Oeste, siendo su valor promedio -122 mmol O2 m-2 d-1 en la franja de 20º 
longitud Oeste  y -37 mmol O2 m-2 d-1 en la franja de 40º. 
A la vista de estos resultados, y contrariamente a la homogeneidad 
espacial descrita anteriormente, se observa una clara tendencia longitudinal 
a aumentar la frecuencia con que se encuentra metabolismo neto balanceado 
al alejarse del continente. La transición de comunidades heterotróficas o 
autotróficas en el margen Este hacia comunidades con metabolismo neto 
balanceado en la zona central, reflejaría un gradiente en la importancia de la 
entrada de materia, tanto de nutrientes inorgánicos como de materia 




observación muestra la diferente importancia relativa de la utilización de 
materia alóctona frente a la materia autóctona que caracteriza a las 
comunidades planctónicas de hábitats oceánicos diferentes incluso en 
condiciones similares de oligotrofia (Serret et al., 2002; Serret et al., 2009). 
Esta distinción entre zonas dentro de la misma provincia geográfica, 
impediría utilizar un modelo general único para describir las relaciones 













Figura 6.5 (página siguiente): Gráfico superior: Distribución longitudinal de 
la frecuencia (en porcentaje) de tasas de PNC heterotróficas (cuadrado azul), 
autotróficas (triángulo verde) o balanceadas (círculo rosa) considerando su 
intervalo de confianza. Las líneas representan el ajuste a una regresión 
lineal. Gráfico inferior: Distribución en el espacio de los valores de PNC 
caracterizados como heterotróficos (cuadrado azul), autotróficos (triángulo 







6.2.3. Implicaciones para el balance metabólico del giro oligotrófico 
 
Los trabajos realizados en los últimos años con medidas del 
metabolismo planctónico in vitro han llevado a la conclusión de que el 
balance metabólico de la comunidad microbiana planctónica en sistemas 
oceánicos oligotróficos es de forma generalizada heterotrófico (Duarte y 
Agustí, 1998; Duarte et al., 2001; Serret et al., 2001 Robinson et al., 2002; 
Morán et al., 2004; Gist et al., 2009). Sin embargo, nunca antes se había 
calculado el intervalo de confianza para los valores de PNC, por lo que no 
se había analizado la significación estadística de estas medidas.  
Como ya se ha explicado en capítulos anteriores, la justificación del 
metabolismo neto heterotrófico en sistemas oligotróficos se ha sustentado en 
gran parte en la relación lineal encontrada por algunos autores  entre PPB y 
la razón producción/respiración. Esta relación ha sido interpretada como una 
evidencia de que son los procesos relacionados con la actividad autotrófica 
los que controlan los cambios del metabolismo neto de la comunidad 
(Duarte et al., 2001 y 2009; González et al., 2001 y 2002; Arístegui y 
Harrison, 2002) y por lo tanto, en sistemas de baja productividad la 
respiración tiende a superar a la producción (Duarte y Agustí, 1998). Si el 
balance neto dependiera únicamente de procesos que controlan la 
producción, sería esperable que la probabilidad de encontrar un balance 
metabólico heterotrófico aumentara hacia el Oeste, asociada a una 
disminución de la PPB. Sin embargo, el análisis presentado en este trabajo 
muestra la tendencia contraria, lo que indica que PPB no es el único factor 
implicado en la regulación del balance metabólico. El descenso de la PPB 
hacia el Oeste está acompañado por un descenso más pronunciado de la 




mitigado. Es decir, la respiración está implicada al igual que la producción 
en la regulación del balance metabólico, afirmación previsible teniendo en 
cuenta que la producción neta es el resultado de ambos procesos (PNC = 
PPB - RC). 
Por otro lado, el balance neto heterotrófico en el giro del Atlántico 
Norte se ha atribuido principalmente a los aportes de materia orgánica 
provenientes de los márgenes del giro (Duarte y Agustí, 1998; Robinson et 
al., 2002; Arístegui y Harrison, 2002, entre otros), bien sea de las regiones 
más productivas de la costa Oeste africana, incluidos los remolinos y 
filamentos que allí se forman (González et al., 2001; Álvarez-Salgado et al., 
2007), de la deposición atmosférica (Duarte et al., 2001; Robinson et al., 
2002), de la materia orgánica disuelta transportada desde los bordes de la 
región (Hansell et al., 2004), o de una combinación de estos procesos. Sin 
embargo, estudios recientes sobre la distribución de carbono orgánico 
disuelto en el Atlántico Norte muestran que los aportes alóctonos no son 
suficientes para sustentar los valores de heterotrofia calculados a partir de 
medidas in vitro  en esta región (Hansell et al., 2004), y que el balance 
metabólico de la capa superficial en el giro subtropical debería ser 
balanceado o autotrófico (Hansell et al., 2004; Kähler et al. 2010). Estas 
discrepancias entre la heterotrofia estimada con las medidas in vitro y los 
balances estimados con las medidas biogeoquímicas (Emerson et al., 1997; 
Karl et al., 2003) son en gran parte la causa de que no exista un consenso 
sobre el balance metabólico predominante en los sistemas oligotróficos.   
El balance metabólico global de un área estimado con medidas in vitro 
se ha calculado frecuentemente multiplicando la media de varias medidas 
puntuales por el área total del giro (Duarte et al., 2001; del Giorgio y 




cero y que el balance es homogéneo en todo el área. Sin embargo, la 
variabilidad de corta escala temporal y espacial observada en los capítulos 4 
y 5 genera incertidumbre sobre esta asunción, ya que como hemos visto, no 
es suficiente un único modelo para caracterizar el balance metabólico de la 
región y por lo tanto, hemos de suponer que la PNC no es homogénea ni en 
el espacio ni en el tiempo. Los resultados obtenidos en el presente capítulo 
muestran que la frecuencia con que se estima la heterotrofia neta disminuye 
hacia el Oeste al mismo tiempo que los valores de PNC se hacen menos 
negativos, siendo 4 veces mayor la PNC a 40º Oeste que a 20º Oeste. 
Algunos estudios previos ya han destacado la importancia de tener en cuenta 
la variabilidad espacial para calcular el balance metabólico global (González 
et al., 2001; Gist et al., 2009) por lo que sería interesante analizar la 
importancia que la variación geográfica observada en este capítulo puede 
tener al calcular el balance global de la región.   
Con ese fin hemos calculado en primer lugar el balance metabólico en 
la región empleando el método convencional, es decir, multiplicando el 
promedio de las tasas de PNC medidas (-23,97 mmol O2 m-2 d-1) por el área 
total (77610,4 Km2, calculada por coordenadas esféricas a partir de los 
límites de latitud y longitud). De esta aproximación se deriva que la región 
estudiada presentaría una demanda de carbono (empleando un PQ=1) de 
8,15 Tg C año-1.  
Asumiendo que las tendencias encontradas en este trabajo (figura 6.5) 
representan al área completa de la región estudiada y que la frecuencia con 
que se encuentra cada tipo de metabolismo puede traducirse en el porcentaje 
de área que presenta ese metabolismo, se puede calcular el balance en la 
misma región teniendo en cuenta el gradiente observado al clasificar los 




objetivo de este ejercicio de cálculo no es obtener un valor definitivo del 
balance de carbono en la región NASTE, sino una aproximación que 
permita analizar la importancia que las tendencias encontradas podrían tener 
sobre el cálculo del balance regional. Para ello, se multiplica el promedio de 
PNC (el mismo que hemos empleado en el cálculo convencional) en cada 
sección de 5º por el área correspondiente a la frecuencia de medidas 
heterotróficas en ese sector, obteniendo, al sumar el resultado de todos los 
sectores, una demanda de carbono para el área estudiada de 2,66 Tg C año-1, 
lo que representa una disminución del 67,4% respecto al valor obtenido a 
partir del cálculo convencional. Estos resultados muestran que la demanda 
de carbono calculada hasta ahora para regiones oligotróficas a partir de 
medidas puntuales in vitro (Duarte et al., 2001; González et al., 2001; del 
Giorgio y Duarte 2002 por ejemplo) podría estar fuertemente sobrestimada 
al haber asumido para su cálculo la homogeneidad espacial y el estado 
estacionario del metabolismo planctónico dentro de la región, además de no 
haberse tenido en cuenta la significación estadística de los valores de PNC. 
En consecuencia podría estimarse el balance metabólico regional de forma 
más realista que utilizando un único valor promedio o un único modelo de 
predicción caracterizando adecuadamente el metabolismo neto planctónico 
de cada zona.  
Por lo que hemos visto en este capítulo, esta aproximación, más 
realista, resulta en un metabolismo neto de la región NASTE menos 
heterotrófico, aproximándose más al metabolismo neto balanceado o 
ligeramente autotrófico que predicen los cálculos biogeoquímicos. Si esto es 
así, parte de la discrepancia entre los balances estimados con medidas in 
vitro y aquellos calculados a partir de medidas biogeoquímicas podría 




y la significación estadística de los datos de PNC. Para comprobar esto, 
realizamos un cálculo sencillo basado en el trabajo publicado por Hansell et 
al. (2004). En este trabajo los autores calculan los flujos de entrada de 
carbono orgánico disuelto (DOC) en el giro Atlántico Norte y los comparan 
con la demanda de carbono basada en medidas puntuales in vitro calculada 
por otros autores. Hansell et al. (2004) estiman una entrada total de DOC 
desde los bordes del giro de 0,7 mol C m-2 año-1, muy inferior a las 
estimaciones in vitro de demanda de carbono con las que se hace la 
comparación (Duarte et al., 2001; González et al., 2001; Serret et al., 2001; 
Robinson et al., 2002), por lo que llegan a la conclusión de que las entradas 
de DOC alóctonas no son suficientes para sustentar la heterotrofia estimada 
en el giro. Las estimaciones basadas en medidas in vitro que se recopilan 
para el trabajo de Hansell et al., (2004) varían entre 7,9 y 37,7 mol C m-2 
año-1 (ver tabla 2 de Hansell et al., 2004), siendo el promedio de todas ellas 
24,88 mol C m-2 año-1. Si se sustrae de estos valores la disminución de PNC 
que podría llegar a darse teniendo en cuenta la variación espacial del 
metabolismo neto planctónico y la consideración de los I.C. (67,4%), las 
nuevas estimaciones de demanda de carbono en la región corregidas según 
este porcentaje variarían entre 2,6 y 12,3 mol C m-2 año-1, siendo el nuevo 
promedio 8,11 mol C m-2 año-1. Aunque estos valores siguen siendo 
mayores al flujo de DOC calculado, están mucho más próximos que los 
valores originales. De todas formas, hay que tener en cuenta que las 
tendencias espaciales estudiadas en el presente capítulo se refieren 
únicamente a la parte Este del giro, mientras que los cálculos presentados 
por Hansell et al. (2004) se refieren a todo el giro subtropical, por lo que 
sería conveniente estudiar la variación espacial en la parte Oeste del giro 




a partir de los flujos de carbono. Este ejemplo destaca la importancia que 
adquiere la adecuada caracterización de la variabilidad espacial del balance 
metabólico microbiano planctónico para el cálculo de los balances 
metabólicos globales, y de esta forma reconciliar las estimaciones in vitro 
con las medidas biogeoquímicas del balance metabólico en el océano.   
 
 
En resumen, cuando se tienen en cuenta el intervalo de confianza 
asociado a las medidas de PNC y la distribución espacial de las 
estimaciones, la región Este del giro oligotrófico del Atlántico Norte no es 
homogéneamente heterotrófica como apuntan estudios previos realizados 
con medidas in vitro, sino que se observan patrones longitudinales de 
disminución de heterotrofia hacia el Oeste, tanto en los valores absolutos de 
la PNC como en la frecuencia con que se estima un balance neto 
heterotrófico, confirmando la existencia del gradiente longitudinal de PNC 
planteado en la segunda hipótesis de esta tesis. Esta diferencia intra-regional 
tiene implicaciones importantes para el cálculo del balance metabólico 
global de la región, aproximando el valor calculado con medidas puntuales 
in vitro a las estimaciones con métodos biogeoquímicos, tal y como se 











 1- El empleo de técnicas de pre-filtración como método para estimar 
la respiración bacteriana produce la sobrestimación de la contribución de las 
bacterias a la respiración total de la comunidad de plancton microbiano, que 
podría ser potenciada por la realización de incubaciones de larga duración. 
 
2- El cálculo del intervalo de confianza a partir del error asociado a las 
medidas de PNC es imprescindible para cuantificar el metabolismo neto de 
la comunidad microbiana planctónica oceánica y caracterizar 
adecuadamente su variabilidad espacial y temporal. 
 
3- Existe un patrón de distribución longitudinal en las tasas de 
producción neta de la comunidad en la parte Este del giro subtropical del 
Atlántico Norte, disminuyendo el grado de heterotrofia hacia el centro del 
giro a medida que aumenta la distancia a la costa. 
 
4- La contribución de la comunidad bacteriana al total de la 
respiración de la comunidad es menos variable de lo que anteriormente se 
había asumido. A lo largo de un gradiente longitudinal de productividad en 
sistemas meso y oligotróficos, esta contribución se aproxima al 30%. 
 
5- La producción neta de la comunidad microbiana planctónica en el 
sistema oligotrófico del giro subtropical del Atlántico Norte no está 
modulada únicamente por la variación en las tasas de producción primaria 
bruta. La variabilidad espacial y temporal de las tasas de respiración impide 
que se puedan generar modelos universales para predecir la producción neta 






6- Cuando se caracteriza la variabilidad de la producción neta de la 
comunidad con la adecuada escala temporal y espacial, el metabolismo neto 
del giro oligotrófico del Atlántico norte resultante es un 67% menos 
heterotrófico que el encontrado a partir de medidas puntuales y más 













C.V.: coeficiente de variación 
DCM: máximo profundo de clorofila (del inglés "deep chlorophyll 
maximum") 
DOC: carbono orgánico disuelto (del inglés "dissolved organic 
carbon") 
ETS: cadena transportadora de electrones (del inglés "electron 
transport system") 
I.C.: intervalo de confianza 
L1: Lagrangiano 1 
L2: Lagrangiano 2 
MOD: materia orgánica disuelta 
NASTE: Parte Este de la región del Atlántico Norte subtropical (del 
inglés "North Atlantic SubTropical East") 
PNC: producción neta de la comunidad 
PPB: producción primaria bruta 
PQ: cociente fotosintético (del inglés "photosynthetic quotient") 
RB: respiración bacteriana 
RC: respiración de la comunidad 


















APÉNDICE I: Fuente de la que se han obtenido los datos utilizados 







Robinson, C. (No publicados) *1 1 
Serret, P. et al. (2001) *1 2 
González, N. et al. (2002) 1 7 
Morán et al. (2004) 1 3 
AMT 11 3 
AMT 12 5 
AMT 13 4 
AMT 14 5 
AMT 15 3 
AMT 16 2 
AMT 17 6 
Aranguren-Gassis, M. et al. (2011)2 7 
Aranguren-Gassis, M. et al. (En revisión)2 12 
 
* Datos disponibles en el Centro Británico de datos oceanográficos 
(British Oceanographic Data Centre; www.bodc.ac.uk) 
1 http://www.uea.ac.uk/env/people/facstaff/plankton 
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